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Phytoplankton-Wachstumsmodelle sind fu¨r die Modellierung von globalen Stoff-
flu¨ssen von großem Interesse. Phytoplankton spielt eine wichtige Rolle im globalen
Kohlenstoffzyklus. U¨ber Photosynthese wird Kohlenstoff fixiert.
Das Wachstum von Organismen wird durch einen komplexen Metabolismus bewerk-
stelligt. Prima¨r mu¨ssen Energie und Na¨hrstoffe koordiniert aufgenommen und wei-
terverarbeitet werden. Daran sind zahlreiche, ineinandergreifende Stoffwechselwege
beteiligt. Eine Menge abiotischer Faktoren, wie die Lichtquali- und die Lichtquan-
tita¨t, die Verfu¨gbarkeit von Na¨hrstoffen, die Temperatur und der pH-Wert, spielen
dabei fu¨r Phytoplankton eine große Rolle. Vera¨nderungen der abiotischen Bedingun-
gen fu¨hren zu abweichenden Stoffwechselreaktionsraten. Leichte Abweichungen vom
physiologischen Wachstumsoptimum 1 ko¨nnen, auch wenn sie zu einer abnehmenden
Biomasseproduktion fu¨hren, als konstruktive Belastungen bezeichnet werden, da oh-
ne ihren
”
Trainings- oder Abha¨rtungseffekt“ Belastungsspitzen nicht u¨berlebt wer-
den ko¨nnten [89]. Abzugrenzen von diesen ist der destruktive Stress [89]. Es kommt
jedoch auf die Spezies und die Vorgeschichte des Organismus an, ob eine bestimmte
Belastung zu Stress fu¨hrt oder nicht. Auch wie ein Organismus auf Stress reagiert
ist artspezifisch [93]. Ein allgemeines Schema zur Bewa¨ltigung einer Stresssituation
gibt es nicht [89]. Unter erho¨hter UV-Strahlung beispielsweise kommt es durch Ak-
tivierung bestimmter Stoffwechselwege zur Biosynthese von UV-Schutzsubstanzen.
Daru¨ber hinaus laufen weitere Reaktionen zur Vermeidung beziehungsweise Besei-
tigung oxidativer Scha¨den ab [50]. Diese Reaktionen vera¨ndern den Gesamtmetabo-
lismus und fu¨hren in dem genannten Beispiel zu einer Reduktion des Wachstums.
In der vorliegenden Arbeit werden zwei Modelle zur Beschreibung von Phytoplank-
tonwachstum auf Basis von Kohlenstoff-, Stickstoff- und Chlorophyllgehalt vorge-
stellt. Das Modell von Geider, MacIntyre und Kana [38] wurde 1998 vero¨ffentlicht
und verwendet zur Beschreibung von Photosynthese und Stickstoffaufnahme em-
pirisch erhobene Funktionen. Pahlow versucht dies in seinem 2005 vero¨ffentlichten
Modell [70] zu vermeiden. Er unterteilt die Zelle in funktionale Einheiten und be-
schreibt die bekannten Zusammenha¨nge auf dieser Ebene.
1z.B. Temperaturschwankungen oder vera¨nderte Na¨hrstoffkonzentrationen
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1 Einleitung
Verglichen werden die beiden Modelle zum einen mit einem 2008 am Alfred-Wegener-
Institut fu¨r Polar- und Meeresforschung in Bremerhaven erhobenen Datensatz von
Thalassiosira weißflogii. Diese Diatomee wurde zehn Tage ohne Stickstoffzufuhr
geha¨ltert. Anschließend erfolgte eine eimalige Erho¨hung der Nitratkonzentration im
Medium.
Daru¨ber hinaus werden die Modellberechnungen mit dem 1980 von Laws und Ban-
nister [54] vero¨ffentlichten Datensatz verglichen. Diese kultivierten Thalassiosira flu-
viatilis unter verschiedenen licht- und stickstoﬄimitierten Bedingungen.
Es wird erwartet, dass die beiden Modelle Wachstum unter
”
normalen“ Bedingungen
relativ gut zu bechreiben in der Lage sind. Da jedoch die spezifischen Stoffwechsel-
reaktionen auf Stress bei der Modellierung außer Acht gelassen wurden, ist davon




Um die Modellausfu¨hrungen und Daten besser verstehen und miteinander verglei-
chen zu ko¨nnen, wird im Folgenden der relevante biologische Hintergrund erla¨utert.
2.1 Lichtabsorption und Umsetzung in chemische Energie
Pflanzen sind als photoautotrophe Organismen in der Lage, alle Bau- und Be-
triebsmaterialien aus einfachen anorganischen Ausgangsverbindungen der unbeleb-
ten Umwelt aufzubauen. Als erste Glieder der Nahrungsketten werden sie auch als
Prima¨rproduzenten bezeichnet. Mit Chloroxy- und Cyanobakterien haben sie ge-
meinsam, dass sie sowohl zu nicht-zyklischem Elektronentransport an zwei Photo-
systemen als auch zu zyklischem Elektronentransport an einem Photosystem in der
Lage sind. Als Protonen- und Elektronendonator nutzen sie Wasser. Hierdurch un-
terscheiden sie sich von Purpur- und Schwefelbakterien, welche auf H2S als Protonen-
beziehungsweise Elektronendonator angewiesen sind [57].
Die beiden Photosysteme sind in den Thylakoidmembranen lokalisiert. Bei Thalas-
siosira weißflogii als Vertreter der Heterokontophyta liegen jeweils drei Thylakoide




Chlorophyll a ist das prima¨re Photosynthesepigment aller Pflanzen. Es fungiert als
Lichtrezeptor im Zentrum der Photosysteme und absorbiert Licht der Wellenla¨ngen
675 nm und 440 nm. Heterokontophyta enthalten daru¨ber hinaus noch Chorophyll c,
welches wahrscheinlich als akzessorisches Pigment ta¨tig ist. Die Nebengipfel des Ab-
sorptionsspektrums liegen in vivo bei 630 nm bis 635 nm, der Hauptabsorptionsgip-
fel bei etwa 440 nm [56]. Als ha¨ufiges Xanthophyll kommt bei den Bacillariophyceae
Fucoxanthin vor. Fucoxanthin ist ein braun erscheinendes Carotinoid, welches das
Chlorophyll aufgrund seiner Farbintensita¨t ha¨ufig u¨berdeckt [49].
Licht wird gro¨ßtenteils durch Antennensysteme eingefangen und zu den Photosys-
temen weitergeleitet. Antennensysteme erho¨hen zum einen durch das Prinzip der
Oberfla¨chenvergro¨ßerung und zum anderen aufgrund ihrer Zusammensetzung aus
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unterschiedlichen Pigmenten mit voneinander abweichenden Absorptionsmaxima so-
wohl die qualitative als auch die quantitative Lichtausbeute immens. Die Antennen
sind in der Regel eng mit einem Photosystem gekoppelt. Den in den Antennensyste-
men enthaltenen Carotinoiden fa¨llt zusa¨tzlich noch eine essentielle Schutzfunktion
zu. Zur Verminderung von Lichtscha¨den u¨berfu¨hren sie u¨berschu¨ssige Excitonen-
energie im Wa¨rme (Xanthophyll-Zyklus).
Durch die genannte enge Kopplung von Antennen- und Photosystemen kommt es
zur U¨bertragung von Anregungsenergie auf das Photosystem II. Dabei wird ein pi-
Elektron in einem der beiden Chlorophyllmoleku¨le des Reaktionszentrums in einen
angeregten Zustand versetzt. Nach Erreichen des ersten Singulettzustandes kann
das angeregte Elektron auf ein Akzeptormoleku¨l u¨bertragen werden. Die dabei ent-
stehende Elektronenlu¨cke im Chlorophyll a wird wieder aufgefu¨llt durch Elektro-
nen aus dem Wasser. Das Elektron gelangt u¨ber eine Elektronentransportkette
zu dem Endakzeptor Nicotinsa¨ureamid-Adenin-Dinukleotid-Phosphat (NADP+). Es
entsteht NADPH+H+. Bei der Passage der zwei Elektronen aus dem Wasser u¨ber
die Elektronentransportkette zum NADP+ werden insgesamt vier Protonen im Thy-
lakoidinnenraum freigesetzt, wa¨hrend der Außenraum um die gleiche Anzahl ver-
armt. Dadurch entsteht eine pH-Differenz. Diese ist treibende Kraft der ATP-Syn-
thase [13].
Neben dem beschriebenen nicht-zyklischen Elektronentransport kann auch ein zykli-
scher Eletronentransport um das Photosystem stattfinden. Dabei u¨bertra¨gt Ferre-
doxin das Elektron zuru¨ck auf den Cytochromb6/f-Komplex (Bestandteil der Elek-
tronentransportkette) anstelle von NADP+. Hierbei kommt es zur Bildung von ATP,
eine Reduktion von NADP+ bleibt jedoch aus [67].
2.2 Kohlenstoffaufnahme und -assimilation
Meerwasser entha¨lt pro Liter etwa zwei Millimol gelo¨sten anorganischen Kohlenstoff
(DIC) [61]. Bei einem pH-Wert von 8,2 sind 90% davon Hydrogencarbonat (HCO−3 ),
9% Carbonat-Ionen (CO2−3 ) und weniger als 1% Kohlenstoffdioxid (CO2). CO2 ist
das Substrat fu¨r Ribulosebisphosphat Carboxylase Oxygenase (RubisCO). Die ge-
messene Halbsa¨ttigungskonstate dieses Enzyms bei Diatomeen liegt mit 30-40mmol
m−3 [7] jedoch weit u¨ber der im Oberfla¨chenwasser vorliegenden CO2-Konzentration.
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Daraus ko¨nnte gefolgert werden, dass CO2 ein das Wachstum limitierender Faktor
ist [61]. Im Normalfall wird jedoch keine Wachstumslimitierung durch CO2 beob-
achtet. Es wird davon ausgegangen, dass so genannte
”
Carbon Concentration Me-
chanisms“ (CCM) greifen [41, 96, 95]. Voraussetzung fu¨r das Vorhandensein eines
CCMs ist die Fa¨higkeit der Alge zur Aufnahme von HCO−3 . Dies hat gegenu¨ber der
Diffusion von CO2 den Vorteil, dass die im Wasser sehr geringe Diffusionsrate von
CO2 keine Rolle spielt. Aufgrund der dualen Affinita¨t von RubisCO (s.u.) muss ein
hohes Verha¨ltnis von CO2 zu O2 vorliegen, um u¨berhaupt Kohlenstoff assimilieren
zu ko¨nnen. Dies spricht ebenfalls fu¨r das Vorhandensein eines CCMs. Es gibt zwei
grundsa¨tzliche Mo¨glichkeiten, diesen Mechanismus durch die Nutzung von HCO−3
voranzutreiben. Zum einen die aktive Aufnahme von HCO−3 u¨ber die Membran,
zum anderen eine intrazellula¨re enzymatische Beschleunigung der Gleichgewicht-
seinstellung von CO2 und HCO
−
3 durch das Enzym Carboanhydrase (CA). Dieses
Enzym wurde in allen bisher untersuchten Pflanzen nachgewiesen [49].
Bei Thalassiosira weißflogii wird eine Anreicherung von HCO−3 u¨ber eine enzyma-
tische Reaktion, einen C4-Weg, diskutiert [61, 80]. Es wird davon ausgegangen [61],
dass zuna¨chst HCO−3 in das Periplasma diffundiert. Dort erfolgt eine Dehydrierung
des HCO−3 zu CO2 durch das Enzym CA. Anschließend wird CO2 in das Cytoplas-
ma transportiert. Eine zytoplasmatische CA rehydriert anschließend CO2 wieder zu
HCO−3 . Eine zytoplasmatische Phosphoenolpyruvat-Carboxylase katalysiert darauf-
hin die Bildung der C4-Ko¨rper Malat und Oxalessigsa¨ure (OAA) aus Phosphoenol-
pyruvat und HCO−3 [61]. Wird dieses Enzym blockiert, nimmt die photosynthetische
Sauerstoffentwicklung bei Thalassiosira weißflogii um mehr als 90% ab [80]. Der ent-
stehende C4-Ko¨rper kann anschließend in den Chloroplasten transportiert werden,
wo eine Decarboxylierung durch das Enzym Phosphoenolpyruvat-Carboxykinase
(PEPCK) katalysiert wird [61]. Dieses Enzym dient zahlreichen Algen auch zur
β-Carboxylierung, also der Fixierung von Kohlenstoff unter Bildung von ATP, GTP
oder ITP [49]. In dem von Morel et al. [61] beschriebenen Zusammenhang wird das
Enzym jedoch zur Freisetzung von CO2 im Chloroplasten eingesetzt. Dadurch kann
CO2 von RubisCO auf dem klassischen Wege in den Calvin-Zyklus eingeschleust
werden [61]. Trotzdem ko¨nnte PEPCK auch durch die Fixierung von Kohlenstoff in
dem C4-Ko¨rper OAA einen Anteil an der gesamten Kohlenstofffixierung leisten.
Im Zuge des Calvin-Zyklusses wird unter Verbrauch von zwei Moleku¨len ATP und
zwei Moleku¨len NADPH+H+ ein Moleku¨l Glycerinaldhyd-3-Phosphat (G3P) freige-
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setzt. Dieses ist Ausgangsverbindung fu¨r Fruktose-6-Phosphat, welches bei Braunal-
gen, die wie Diatomeen den Heterokontophyta angeho¨ren, als Vorstufe des prima¨ren
Photosyntheseproduktes Mannitol fungiert. Da einige Enzyme des Calvin-Zyklusses
(indirekt) durch Licht aktiviert werden, kann eine Kohlenstofffixierung u¨ber den
Calvin-Zyklus nur wa¨hrend des Tages stattfinden [49].
Steht kein beziehungsweise im Verha¨ltnis zu O2 nur wenig CO2 zur Verfu¨gung, so
bindet RubisCO Sauerstoff, und es entsteht CO2. Diese Reaktion wird als Photores-
piration bezeichnet (Kap. 2.3).
2.3 Respiration
Unter Respiration versteht man zuna¨chst einmal die klassische Zellatmung, welche
sich in Glykolyse, Citratzyklus und die Atmungskette gliedert. Wa¨hrend der Glyko-
lyse wird Glukose im Cytoplasma zu Pyruvat oxidiert. Pro Mol Glukose entstehen
dabei zwei Mol ATP und zwei Mol reduziertes Nicotinsa¨ureamid-Adenin-Dinukleotid
(NADH+H+). Sowohl Pyruvat als auch die Reduktionsa¨quivalente gelangen in die
Mitochondrien. Dort wird Pyruvat in den Citrat-Zyklus eingeschleust, in dessen Zu-
ge pro Mol Glukose insgesamt zwei weitere Mol ATP, acht Mol NADH+H+ und
zwei Mol FADH2 freigesetzt werden. Daru¨ber hinaus entstehen sechs Mol CO2. Die
in den Reduktionsa¨quivalenten NADH+H+ und FADH2 enthaltene Energie wird
darauf folgend an der inneren Mitochondrienmembran u¨ber oxidative Phosphory-
lierung in ATP umgewandelt. Insgesamt ko¨nnen so pro Mol Glukose 38 Mol ATP
entstehen [13].
U¨ber die Zellatmung hinaus kann Glukose im oxidativen Pentosephosphatzyklus
auch direkt oxidiert werden. Dieser findet im Cytoplasma und in den Chloroplasten
statt. Es wird davon ausgegangen, dass seine Hauptaufgabe in der Bereitstellung von
NADPH+H+ fu¨r reduktive Synthesen zu sehen ist [67]. Pro Mol Glukose ko¨nnen
theoretisch sechs Mol CO2 und zwo¨lf Mol NADPH+H
+ entstehen [67]. Allerdings
wird der oxidative Pentosephosphatzyklus nur dann vollsta¨ndig durchlaufen, wenn
die entstehenden Zwischenprodukte nicht anderen Prozessen zugefu¨hrt werden [67].
Sowohl die Zellatmung als auch der oxidative Pentosephosphatzyklus ko¨nnen wa¨h-
rend des Tages oder wa¨hrend der Nacht stattfinden. Photorespiration und Mehler-
Reaktion sind auf die Anwesenheit von Licht angewiesen. Wa¨hrend der Mehler-
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Reaktion wird Ferredoxin durch O2 oxidiert, dabei entsteht das Superoxidradikal-
Anion O−·2 , welches anschließend zu O2 und H2O2 dismutiert wird. H2O2 wird darauf
folgend zu Wasser reduziert [89] (s. Abb. 1). Die Mehler-Reaktion schu¨tzt die Zelle
vor photooxidativen Scha¨digungen durch O−·2 und kann gegebenenfalls die gesamte
photosynthetische Sauerstoffproduktion verbrauchen [34].
Die Photorespiration findet in den Chloroplasten, Peroxisomen und Mitochondri-
Abbildung 1: Mehler-Reaktion und anschließende Beseitigung des Superoxidradikal-
Anions O−·2 . Fdred steht fu¨r reduziertes Ferredoxin, Fdox fu¨r oxidiertes Ferredoxin, SU
fu¨r das Enzym Superoxid-Dismutase und AP fu¨r das Enzym Ascorbat-Peroxidase. Abb.
nach [89].
en statt. Ribulose-1,5-bisphosphat wird von RubisCO in Phosphoglykolat und 3-
Phosphoglycerat gespalten. Phosphoglykolat ist ein C2-Ko¨rper, welcher die Aus-
gangsverbindung des Glycolatweges darstellt. Im Zuge des Glykolatweges ko¨nnen
75% des durch O2-Bindung der RubisCO verlorenen Kohlenstoffs zuru¨ckgewonnen
und dem Calvin-Zyklus wieder zugefu¨hrt werden [89]. Manche Mikroalgen scheiden
Phosphoglykolat allerdings als DOM aus [49]. Wa¨hrend bei der Dunkelrespiration
die Oxidation von Substraten zu CO2 zum Zweck der ATP-Gewinnung erfolgt, wird
bei der Photorespiration ATP in erheblichem Maße verbraucht [89]. Unter hohen
Photonenfluenzraten oder unter CO2-Mangel kann es zu einer U¨berreduktion und
U¨berenergetisierung des Photosyntheseapparates kommen. Da durch die Photore-
spiration sowohl ATP als auch NADH+H+ verbraucht werden, hat die Photorespi-
ration als zuna¨chst unvermeidliche Nebenreaktion so auch eine Schutzfunktion fu¨r
die Pflanzen erlangt [89]. Unter photorespiratorischen Bedingungen wird von einer
Verringerrung sowohl der Anfangssteigung der PI-Kurve (Abb. 9) als auch der licht-
gesa¨ttigten Photosyntheserate ausgegangen. Die Photorespiration kann bis zu 15%
des photosynthetischen Sauerstoffgewinns verbrauchen [34].
Diese beiden, auf die Lichtphase beschra¨nkten Reaktionen verbrauchen, wie die res-
piratorischen Prozesse, Sauerstoff. Wa¨hrend einige Autoren davon ausgehen, dass
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die Sauerstoffzehrung wa¨hrend Licht- und Dunkelphase einander entsprechen, ge-
hen andere davon aus, dass sie aufgrund der beiden genannten Prozesse wa¨hrend
des Tages ho¨her ist [34].
Vereinfachend wird ha¨ufig davon ausgegangen, dass die Dunkelrespiration etwa 10%
der lichtgesa¨ttigten Photosyntheserate ausmacht. Diese Annahme scheint unter licht-
limitierten und na¨hrstoffgesa¨ttigten Bedingungen auch zu stimmen. Allerdings kann
sich das Verha¨ltnis von Dunkelrespiration zu lichtgesa¨ttigter Photosyntheserate stark
unterscheiden, je nach Spezies und Umweltbedingung [34]. Geider und Osbourne
[39] gehen davon aus, dass der genannte Verha¨ltniswert unter na¨hrstoffgesa¨ttigten
Verha¨ltnissen bei Diatomeen zwischen < 0,1 und > 0,25 liegt. Unter Na¨hrstoﬄimi-
tierung oder Hungerung steigt der Verha¨ltniswert stark an auf Werte > 0,5, wie
Osbourne und Geider [69] zeigen konnten [34].
Die durch die mitochondriale Atmung bereitgestellte Energie bietet der Zelle die
Mo¨glichkeit, Na¨hrstoffassimilation und biosynthetische Prozesse in die Dunkelphase
auszuweiten, wenn keine Energiea¨quivalente mehr auf dem photosynthetischen Wege
bereitgestellt werden ko¨nnen. Je nachdem, ob Stickstoff in reduzierter oder oxidierter
Form geboten wird, ist die Respirationsrate dann entsprechend gering oder hoch [34].
Eine Kopplung der Proteinsynthese mit dem Verbrauch von Kohlenhydraten konnte
sowohl von Foy und Smith [33] als auch von Cuhel et al. [19] beobachtet werden [34].
Die Reduktion von Nitrat kann bei einigen Algen sowohl mithilfe von NADH+H+
als auch von NADPH+H+ erfolgen [72, 4]. Amy und Garrett [4] konnten zeigen,
dass die fu¨r die Nitratreduktion beno¨tigten Elektronen bei Thalassiosira pseudona-
na auch von ku¨nstlichen Elektronendonatoren stammen ko¨nnen. NADPH+H+ wird
wa¨hrend der Photosynthese und im oxidativen Pentosephosphatzyklus gebildet, in
der mitochondrialen Atmung ensteht NADH+H+ [56].
Geider [34] sieht die Abscha¨tzung der Respirationsrate als ein Hauptproblem der
Modellierung von Phytoplanktonwachstum. Er ha¨lt die Berechnung der Respirati-
onsrate nach Shuter [88] fu¨r die bis dato beste Lo¨sung. Shuter geht davon aus, dass
sich die gesamte Respirationsrate R aus zwei Komponenten zusammensetzt. Zum
einen aus einer konstanten, so genannten
”
maintenance metabolic rate“ RM und
zum anderen aus einer variablen Rate RV , welche mit der Syntheseaktivita¨t der
Zelle assoziiert ist.
r = RM +RV (1)
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Aus dieser Gleichung resultieren hohe Respirationsraten unter hohen Wachstumsra-
ten. RM ist definiert als die minimale Energieverbrauchsrate, welche zur Aufrechter-
haltung der Lebensfa¨higkeit beno¨tigt wird. Dazu geho¨ren laut Penning de Vries [73]
und Amthor [3] der Umsatz von Makromoleku¨len, die Volumenregulation sowie die
Aufrechterhaltung von Lo¨sungsgradienten zwischen Zelle und dem sie umgebenden
Medium [34]. Es wird davon ausgegangen, dass RM unabha¨ngig von der Wachs-
tumsrate ist, wobei keine empirische Verifizierung fu¨r diese Annahme vorliegt [34].
Der Umsatz von Proteinen, welche zu den Makromoleku¨len za¨hlen, ist eine kost-
spielige biochemische Transformation, welche jedoch nicht einfach zu messen ist.
Richards und Thurston [81] konnten an Chlorella sp. wa¨hrend der exponentiellen
Wachstumsphase nur wenige Hinweise auf einen Proteinumsatz finden. Ein schnel-
ler Umsatz (etwa 0,03 h−1) wurde jedoch in der stationa¨ren Phase festgestellt [34].
Die festgestellte Vera¨nderung des Proteinumsatzes, welcher ein Teil von RM ist,
ko¨nnte dafu¨r sprechen, dass RM nicht konstant ist. Zur Bestimmung von RM wur-
den verschiedene Methoden verwendet, welche zu sehr unterschiedlichen Ergebnissen
fu¨hrten. Die ho¨chsten Werte wurden von Geider und Osbourne [39] durch Plotten
der Dunkelrespirationsrate gegen die Wachstumsrate ermittelt und lagen zwischen
0,01 d−1 und 0,4 d−1 [34].
Die Kosten der Biosynthese sind Penning de Vries et al. [74] zufolge zum einen
abha¨ngig von der biochemischen Biomassezusammensetzung und zum anderen von
der Stickstoffquelle. Ein großer Anteil an den Biosynthesekosten fa¨llt der Synthe-
se von Proteinen zu [34]. Es wird davon ausgegangen, dass die Kosten maxima-
len Wachstums nicht allein von der mitochondrialen Respiration getragen werden
ko¨nnen [34]. Eine Unterstu¨tzung durch Reduktionsa¨quivalente und ATP aus den
”
Lichtreaktionen“ der Photosynthese ist erforderlich. Gegebenenfalls ko¨nnten die
Energieanforderungen auch komplett durch die Photosynthese gedeckt werden. Fu¨r
die Bereitstellung von Kohlenstoffskeletten fu¨r Lipide, Proteine, Kohlenhydrate und
Aminosa¨uren werden die respiratorischen Prozesse beno¨tigt [34].
Wird die Na¨hrstoffkonzentration im Medium na¨hrstoﬄimitierter Zellen erho¨ht, so
wird die mitochondriale Atmung fu¨r die Proteinsynthese beno¨tigt [34]. Bei einigen
Chlorophyten wurde in diesem Fall eine Proportionalita¨t zwischen der Proteinsyn-
these und der Respiration beobachtet [34].
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Geider [34] berechnet aus den Daten von Weger et al. [100] die Biomasse-spezifische
Respirationsrate von Thalassiosira weißflogii auf 0,01 h−1 (entspricht 0,24 d−1). Die
Alge wurde zur Erhebung der genannten Daten bei 18, einem Licht :Dunkel-
Zyklus von 12 : 12, einer Photonenfluenzrate 150µmolPhotonenm−2 s−1 und aus-
reichend hohen Na¨hrstoffbedingungen geha¨ltert.
2.4 Wachstum/Zellteilung bei Diatomeen
Die Zellwand von Diatomeen besteht u¨berwiegend aus amorpher, polymerisierter
Kieselsa¨ure [56] und ist in zwei Silikatschalen (Epi- und Hypotheka) gegliedert. Bei-
de befinden sich innerhalb der a¨ußeren Plasmaschicht [89] und enthalten daru¨ber
hinaus auch Proteine, Polysaccharide und fettartige Stoffe [56].
Bei der vegetativen Vermehrung werden die beiden Theken durch den sich mittels
Streckenwachstum vergro¨ßernden Protoplasten am Cingulum (U¨berlappungsbereich
der beiden Theken) auseinandergeschoben. Der Zellkern befindet sich dabei in der
Zellmitte und ist in die Prophase (Kondensation des Chromatins, Organisation der
Mikrotubuli um Centriolen) der Mitose eingetreten. Man spricht auch von prophasi-
schem Streckungswachtum beziehungsweise prophasischer Schwellung. Wa¨hrend der
Anaphase (Trennung der Chromatiden und Transport zu entgegengesetzten Polen)
nimmt der Turgor ab, um den Zella¨quator tritt eine ringfo¨rmige Plasmolyse ein. Die
Zelle wird in zwei Ha¨lften geteilt [89]. Bei hohen Wachstumsraten folgt bei Thalas-
siosira weißflogii auf die Cytokinese (Teilung des Cytoplasmas) eine zweistu¨ndige
Lag-Phase, bevor die Zellen sich voneinander trennen [68]. Wa¨hrend der so genann-
ten posttelophasischen Schwellung erfolgt eine geringe Zunahme des Zellvolumens.
Folgend wird unter der neu gebildeten Plasmamembran eine neue Hypotheka (inne-
re, kleinere Theka) gebildet. Dabei wird die Hypotheka der Mutterzelle zur Epitheka
einer der beiden Tochterzellen. Das bedeutet, dass diese Tochterzelle eine geringere
Gro¨ße aufweist als die zugeho¨rige Mutterzelle, was zu einer zunehmenden Verklei-
nerung der Zellen fu¨hrt. Ist eine bestimmte Minimalgro¨ße erreicht (circa Ha¨lfte der
Ausgangsgro¨ße), so setzt ha¨ufig die geschlechtliche Fortpflanzung ein [89]. Bei man-
chen Arten ko¨nnen sich die kleinsten Zellen auch zu Tode teilen [66].
Wa¨hrend der Meiose entstehen aus den diploiden Zellen haploide Gameten (aus re-
lativ großen Zellen bevorzugt weibliche Gameten, aus relativ kleinen entsprechend
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Abbildung 2: Zellzyklus. Der Zellzyklus wird unterteilt in
M(itose)- und Inter-Phase. Durch Mitose kommt es zur Ver-
dopplung der Zellzahl. Diese Phase nimmt in Wirklichkeit
nur einen verha¨ltnisma¨ßig kurzen Zeitraum in Anspruch.
ma¨nnliche). Die Spermatozoide schwimmen mithilfe ihrer Zuggeißeln zu den Eizel-
len. Nach erfolgter Befruchtung bildet die Zygote eine Hu¨llschicht, in welche Silikat-
schuppen eingelagert werden. Die Keimung zur Auxozygote verla¨uft unter starker
Volumenzunahme. Innerhalb der Auxosporenhu¨lle wird eine neue Theka gebildet
[89, 56]. Durch die Bildung von Auxosporen kann die urspru¨ngliche Zellgro¨ße wieder
erreicht werden. Auxosporen spielen eine Rolle sowohl bei der sexuellen Reproduk-




Costello und Chisholm [17] zufolge besteht ein Zusammenhang zwischen der Wachs-
tumsrate der Population und der Zellgro¨ße. Populationen, die aus gro¨ßeren Zellen
hervorgehen, wachsen schneller als solche, die auf kleine Zellen zuru¨ckgehen. In ih-
ren Versuchen entwickelten sich Auxosporen spontan wa¨hrend der exponentiellen
Wachstumsphase. Daraus resultierte zum einen eine Verschiebung der Gro¨ßenvertei-
lung in der Population (Zellvolumen variierte zwischen 800µm3 und 2800µm3) und
zum anderen eine Erho¨hung der Wachstumsrate (Zellen, die direkt aus Auxosporen
hervorgehen, sind am gro¨ßten, was zu hohen Wachstumsraten fu¨hrt). Olson, Vaulot
und Chisholm [68] beschreiben daru¨ber hinaus eine Abnahme des Zellvolumens (bis
15%), wenn die Wachstumsrate durch Licht- oder Stickstoffmangel limitiert wird.
Wenn hingegen die Temperatur erniedrigt wird, so nimmt das Zellvolumen entspre-
chend zu.
Der Zellzyklus wird unterteilt in M(itose)- und Inter-Phase. Die Interphase wird
nochmals untergliedert in G1-, S- und G2-Phase (s. Abb. 2). Wa¨hrend der S-Phase
findet die DNA-Replikation statt.
Unter suboptimalen Temperaturbedingungen nimmt die Wachstumsrate ab, was
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auf eine Verla¨ngerung der G2-, M- und G1-Phase zuru¨ckzufu¨hren ist [68]. Unter
Stickstoffmangel kann der Protein- und RNA-Gehalt um bis zu 70% abnehmen. Im
Zellzyklus nimmt unter diesen Bedingungen vor allem die La¨nge der G1-Phase zu,
was dafu¨r spricht, dass diese Phase sta¨rker abha¨ngig ist von der Stickstoffverfu¨gbar-
keit als die anderen Phasen. Das fu¨hrt dazu, dass stickstoﬄimitierte Zellen in der
G1-Phase arretieren. Dadurch dauert es nach erneuter Na¨hrstoffzugabe relativ lan-
ge, bis die Zellen sich erneut teilen ko¨nnen [68]. Zellen von Thalassiosira weißflogii,
deren Wachstum durch Silikat limitiert wird, verbleiben in der G2-Phase. Auf diese
Phase folgt direkt die Zellteilung [22]. Unter Lichtlimitierung stoppt der Zyklus von
Thalassiosira weißflogii in der G2-, M- oder G1-Phase [68]. Die Zellteilung erfolgt
bevorzugt wa¨hrend der Lichtphase, findet aber auch wa¨hrend der Dunkelphase statt
[68].
Bei Thalassiosira weißflogii scheint die Photosynthesekapazita¨t und nicht die Zell-
teilung durch eine circadiane Rhythmik gesteuert zu werden. Der Zeitpunkt der
Teilung ist vermutlich erstens abha¨ngig von der Wachtumsrate und zweitens von
der Na¨hrstoffzugabe. Wenn Stickstoff oder Licht periodisch gegeben werden und
der andere Faktor konstant ist, so verlaufen sowohl die Zellteilung als auch die
Photosynthesekapazita¨t periodisch. Werden Stickstoff und Licht periodisch gegeben,
wird die Periodizita¨t der Photosynthesekapazita¨t beibehalten, die Zellteilung hinge-
gen ist an die Stickstoffgabe gekoppelt. Das deutet darauf hin, dass bei dieser Art
die Teilungseigenschaften die Umweltgegebenheiten direkt reflektieren. Der Selekti-
onsvorteil einer cirkadianen Rhythmik der Photosynthesekapazita¨t hingegen ko¨nnte
sein, dass so in einem Habitat, in welchem zahlreiche Umweltvariablen fluktuieren,
eine einwandfreie Phasenbeziehung zwischen der Photosynthesekapazita¨t und dem
Licht :Dunkel-Zyklus aufrecht erhalten werden kann [78].
2.5 Stickstoff: Aufnahme, Assimilation und was passiert, wenn die Quelle
versiegt
Stickstoff ist Bestandteil vieler organischer Verbindungen wie Aminosa¨uren, Protei-
nen, Nukleinsa¨uren und Coenzymen. Die Aufnahme von anorganischem Stickstoff in
die Zelle ist somit essentiell. Dem Redfield-Verha¨ltnis zufolge entha¨lt Phytoplank-
ton etwa 16Mol Stickstoff pro 106Mol Kohlenstoff. In weiten Bereichen des offenen
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Meeres ist Stickstoff das das Wachstum limitierende Na¨hrstoffelement. In organi-
schen Verbindungen liegt Stickstoff ausschließlich in reduzierter Form vor. Die or-
ganisch gebundene Stickstoffmenge ist der Proteinmenge proportional. Diese la¨ßt
sich laut Sitte et al. [89] na¨herungsweise durch Multiplikation des prozentualen 2
Stickstoffgehaltes mit dem Faktor 6,25 berechnen. Der Anteil an gelo¨sten Nitrat-
oder Ammoniumionen in der Zelle ist in der Regel gering. Bei so genannten ni-
trophilen Pflanzen wird Nitrat jedoch im Zellsaft angereichert und ist wesentlich
fu¨r Ionenbilanz und Osmoregulation [89]. Nitrat kann von Makroalgen wie Chon-
drus chrispus, Codium fragile oder Ascophyllum nodosum auch wa¨hrend des Winters
aufgenommen und in den Vakuolen bis zum Fru¨hjahr zwischengelagert werden [56].
Versuche von Underhill [97] zeigen, dass der Nitratgehalt in Zellen von Skeletonema
costatum, welche unter geringen Wachstumsraten geha¨ltert wurden, wa¨hrend des
gesamten Licht :Dunkel-Zyklusses nicht messbar ist. Unter hohen Wachstumsraten
jedoch wird Nitrat wa¨hrend der Nacht in den Zellen akkumuliert. Es wird davon
ausgegangen, dass nicht ausreichend viele Kohlenhydrate wa¨hrend des Tages zur
Bereitstellung von Energie gespeichert werden ko¨nnen [34].
In Bezug auf die Art der Stickstoffquelle wird zwischen neuem und recyceltem
Stickstoff unterschieden [25]. Ersterer wird von außerhalb der euphotischen Zone
in diese eingetragen, vor allem durch Auftriebsereignisse, daru¨ber hinaus aber auch
durch Regen, Flu¨sse oder elementaren Stickstoff fixierende Prokaryoten [53, 89].
Prima¨rproduktion, welche auf diese Stickstoffquelle im Meer zuru¨ckgreift, wird auch
als neue Produktion bezeichnet. Als recycelten Stickstoff bezeichnet man solchen,
welcher innerhalb der euphotischen Zone aus organisch gebundenem Stickstoff wie-
der fu¨r das Algenwachstum verfu¨gbar gemacht wird. Meist ist dies Urea oder Am-
monium [53]. Ammonium kann aber auch durch elementaren Stickstoff fixierende
Prokaryoten gebildet werden (s. o.) und somit dem so genannten neuen Stickstoff
zugeho¨rig sein. Organisch gebundener Stickstoff wird durch heterotrophe Organis-
men remineralisiert und so wieder verfu¨gbar fu¨r die Prima¨rproduzenten. Die Re-
mineralisierungsrate von organisch gebundenem Stickstoff in der euphotischen Zone
kann die Prima¨rproduktion in oligotrophen Gewa¨ssern das ganze Jahr u¨ber und in
gema¨ßigten Breiten besonders wa¨hrend des Sommers limitieren.




Die meisten Pflanzen nehmen Stickstoff u¨berwiegend in Form von Nitrat auf. Bei
Verfu¨gbarkeit ko¨nnen jedoch auch Ammonium, Nitrit oder sogar kleine organische
stickstoffhaltige Moleku¨le aufgenommen werden [53]. Letztere ko¨nnen bei Mikroal-
gen entscheidend zu der Stickstoffaufnahme beitragen [56]. Nitrat sowohl als auch
Ammonium werden u¨ber die Zellmembran ins Cytoplasma transportiert. Flynn et
al. [32] zitieren mehrere Autoren, welche davon ausgehen, dass die Transportprote-
ine der unterschiedlichen Stickstoffquellen voneinander abweichen. An dem aktiven
Nitrattransport u¨ber das Plasmalemma sind vermutlich drei unterschiedliche elek-
trogene H+/NO−3 -Symporter beteiligt. Unter hohen Nitratkonzentrationen soll ein
Transportsystem mit geringer Affinita¨t ta¨tig sein, welches kontinuierlich ta¨tig und
unreguliert ist. Unter geringen Nitratkonzentrationen werden zwei Transportsyste-
me mit hoher Affinita¨t postuliert, von denen eines konstitutiv, das andere durch
Nitrat induzierbar ist [21]. Bei letzterem wird von einer de novo Proteinsynthese
des Transporterproteins ausgegangen ([101], nach [60, 18]).
Bei der Aufnahme von Stickstoff in Abha¨ngigkeit der Stickstoffquote Q der Zelle
kann zwischen zwei grundsa¨tzlichen Mustern unterschieden werden. Entweder steigt
die potentielle Transportrate mit sinkendem Q an, oder, was typisch fu¨r Nitrat ist,
die potentielle Transportrate steigt mit sinkendem Q zuna¨chst an und sinkt folgend
bei weiterhin sinkendem Q ab [32].
Die Nitrataufnahme findet auch im Dunkeln statt. Das so anfallende Nitrat wird (in
Ho¨heren Pflanzen und Makroalgen in den Vakuolen) zwischengelagert (s. o.).
Allerdings werden fu¨r die Reduktion von Nitrat große Mengen an Reduktionsa¨qui-
valenten beno¨tigt. Diese ko¨nnen direkt in der Photosynthese gewonnen werden, aber
auch indirekt durch die Nutzung von Kohlenstoffreserven. Der hohe Bedarf an Re-
duktionsa¨quivalenten fu¨hrt zur Reduktion der Na¨hrstoffassimilation wa¨hrend der
Nacht [32, 34].
Assimilation von Stickstoff
Wird Nitrat als Stickstoffquelle verwendet, so muss dieses intrazellula¨r reduziert
werden. Die Reduktion von Nitrat zu Ammonium erfolgt in zwei Stufen.
NO−3 (+V) + 2H
+ +NADH+ H+(2e−)→ NO−2 (+III) + H2O (2)
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Die erste Reaktion (Gl. 2) wird bei Ho¨heren Pflanzen im Zytoplasma von der Nitrat-
reduktase katalysiert [89]. Die Transkription der Nitratreduktase-Gene in Ho¨heren
Pflanzen wird durch Licht und durch Nitrat aktiviert [89]. Bei Mikroalgen wurde die
Aktivierung der Transkription durch Nitrat nachgewiesen ([101], nach [62, 48, 99]).
Die Aktivierung des Enzyms durch Licht erfolgt bei Ho¨heren Pflanzen u¨ber eine
Phosphatase, welche das im Dunkeln in phosphorylierter, inaktiver Form vorliegen-
de Enzym schnell in die dephosphorylierte, aktive Form u¨berfu¨hrt. Dass der Bedarf
an Nitratreduktase direkt durch seine Synthese reguliert werden kann, ist der ge-
ringen Halbwertszeit dieses Enzyms zu verdanken [89]. Die Nitratreduktase ist ein
Eisen enthaltendes Redoxenzym mit Cytochrom als prosthetischer Gruppe [58]. Der
Elektronendonator bei Ho¨heren Pflanzen ist NADH+H+ [89]. Fu¨r einige Mikroal-
gen konnte nachgewiesen werden, dass die Elektronen aber auch von NADPH+H+
oder einem anderen Elektronendonator stammen ko¨nnen [4] (Kapitel 2.3).
Bei dieser ersten Reduktion entsteht Nitrit. Nitrit ist chemisch sehr reaktiv. Eine
Anha¨ufung in den Chloroplasten wird zum einen durch eine strenge Regulation der
Nitratreduktase (s. o.) verhindert. Und zum anderen weist die Nitritreduktase eine
sehr hohe Affinita¨t zu seinem Substrat auf [89].
NO−2 (+III) + 8H
+ + 6 red.Ferredoxin(6e−)→ NH+4 (−III) + 2H2O (3)
Die zweite Reaktion wird von dem ebenfalls Eisen enthaltenden Redoxenzym Ni-
tritreduktase katalysiert. Bei der Synthese der Nitritreduktase wird auch davon aus-
gegangen, dass sie substratinduziert ist ([101], nach [62, 48, 99]). Als prosthetische
Gruppe entha¨lt die Nitritreduktase Ferredoxin [58]. Nitrit gelangt in das Stroma der
Chloroplasten und wird dort durch die Nitritreduktase ohne freiwerdende Interme-
diate zu Ammonium reduziert [89]. Die Elektronen werden von Ferredoxin bereit-
gestellt und u¨ber das katalytische Zentrum des Enzyms Ammonium ist sowohl in
deprotonierter als auch in protonierter Form membranpermeabel und kann so zum
Abbau des Protonengradienten u¨ber die Thylakoidmembran fu¨hren. Eine Entkopp-
lung der Photosynthese wird bei Ho¨heren Pflanzen jedoch dadurch verhindert, dass
Ammonium in einer irreversiblen Reaktionsfolge u¨ber L-Glutamin auf 2-Oxoglutarat
u¨bertragen wird und so seine Anha¨ufung nicht erfolgen kann [89]. Bei Thalassiosira
pseudonana ist bekannt, dass die Synthese der Nitratreduktase durch Anwesen-
heit von Ammonium gehemmt beziehungsweise durch Abwesenheit gefo¨rdert wird
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[4, 21], was ebenfalls eine Anha¨ufung von Ammonium verhindert. Im Zuge der be-
schriebenen irreversiblen Reaktionsfolge, welche abha¨ngig von ATP und reduziertem
Ferredoxin ist, entsteht Glutamat [89]. Die Glutamatsynthese der Ho¨heren Pflan-
zen verla¨uft in einem Kreisprozess, wa¨hrend welchem Ammonium zuna¨chst auf die
γ-Carboxylgruppe eines Glutamats und von dort auf 2-Oxoglutat unter Bildung
von L-Glutamat u¨bertragen wird. Die erste Reaktion ist ATP-abha¨ngig und wird
von dem Enzym Glutamin-Synthetase katalysiert, die zweite ist auf das Vorhanden-
sein von reduziertem Ferredoxin angewiesen und wird von der Glutamat-Synthetase
durchgefu¨hrt [89]. Sowohl die Bildung von ATP als auch die Reduktion von Fer-
redoxin erfolgen unter Lichteinwirkung an der dem Stroma zugewandten Seite der
Thylakoide.
Die Kenntnisse u¨ber die Regulation der Nitratassimilation bei Phytoplankton sind
bisher noch lu¨ckenhaft. Es wird davon ausgegangen, dass eine Regulation wie bei
den Ho¨heren Pflanzen zum einen direkt u¨ber die Synthese der beteiligten Enzyme
stattfindet. Diese wird induziert beziehungsweise gefo¨rdert durch hohe Nitratkon-
zentrationen und gehemmt durch die Anwesenheit eines bisher noch unbekannten
Stoffes, von dem angenommen wird, dass er ein fru¨hes Produkt der Stickstoffassimi-
lation ist ([32], nach [91] und [21]). Flynn et al. [32] schlagen Glutamin vor, welches
bei Ho¨heren Pflanzen bekanntermaßen die gleiche Funktion u¨bernimmt [89].
Stickstoffmangel
Der Stickstoffstatus von Zellen wird auf einer kontinuierlichen Skala gemessen, kann
aber dennoch in die folgenden drei Kategorien untergliedert werden [30]:
(1) Unter einem hohen Stickstoffangebot entsteht kein Stress fu¨r die Zelle.
(2) Unter Stickstoff-
”
Hinla¨nglichkeit“ entsteht ausreichend Stress, um den Trans-
port und die Assimilation von Stickstoff negativ zu beeinflussen, das Wachstum
jedoch unbeeinflusst zu lassen.
(3) Ist die Stickstoffquelle erscho¨pft, so kommt es zu maximalem Stress und ein
Wachstum bleibt schließlich aus.
Es ist bekannt, dass es nach Erscho¨pfung der Stickstoffquelle zur selektiven Inak-
tivierung des Photosystem II (PS II) kommt. Bei Thalassiosira weißflogii konnten
Berges et al. [9] ein Absinken der Anzahl aktiver PS II auf 32% feststellen, nachdem
die Stickstoffquelle versiegt war. Young und Beardall [101] erkla¨ren dies dadurch,
dass, besonders durch die schnelle Durchsatzzeit des D1 Proteins, das PS II einen
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ho¨heren Proteindurchsatz hat als das PS I. Da parallel keine A¨nderung der Ak-
tivita¨t des PS I beobachtet werden konnte [9], ist es mo¨glich, dass der zyklische
Elektronentransport unter diesen Bedingungen weiterhin ablaufen konnte. Berges
und Falkowski [10] stellten fest, dass, wa¨hrend der Gehalt an Reservepolysacchari-
den unter einsetzendem Stickstoffmangel bei Dunaliella tertiolecta und Thalassiosira
weißflogii weiterhin zunimmt, ein Verlust an Chlorophyll a und der photochemischen
Effizienz 3 verzeichnet wird. Young und Beardall [101] zeigten fu¨r die Gru¨nalge Du-
naliella tertiolecta, dass im Verha¨ltnis mehr Chlorophyll b als Chlorophyll a unter
Stickstoffmangel degradiert wird [101]. Die Antennensysteme des PS II enthalten
mehr Chlorophyll b als die des PS I. Die sta¨rkere Abnahme von Chlorophyll b ko¨nn-
te folglich mit der Degradierung des PS II zusammenha¨ngen.
In einem Versuch von Berges und Falkowski [10] blieb der Carotinoidgehalt von Tha-
lassiosira weißflogii hingegen weitestgehend unvera¨ndert. Young und Beardall [101]
konnten bei Dunaliella tertiolecta eine Abnahme des Verha¨ltnisses von Chlorophyll
zu Carotinoiden feststellen. Geider et al. [36] konnten fu¨r diese Alge nachweisen, dass
zwar das Verha¨ltnis von Chlorophyll zu photoprotektiven Carotinoiden, nicht aber
das zu photosynthetischen Carotinoiden beeinflusst wird durch eine Stickstoﬄimi-
tierung [101]. Dies ko¨nnte auf den hohen Stellenwert des in Kapitel 2.1 genannten
Schutzmechanismusses durch die Carotinoide fu¨r Mikroalgen hinweisen.
Berges und Falkowski [10] beobachteten daru¨ber hinaus bei Thalassiosira weißflogii
unter Stickstoffstress die Induktion von Proteasen. Die Proteaseaktivita¨t insgesamt
verdoppelte sich. Insbesondere die Aktivita¨t des Enzyms Leucin-Aminopeptidase
(LAP) nahm bei Thalassiosira weißflogii um das Zwo¨lffache zu. LAP hydrolysiert
die Peptidbindung freier Aminogruppen [12] und kann somit zum Abbau von Pro-
teinen beitragen. Es wird vermutet, dass LAP so an der Umverteilung des in der
Zelle vorhandenen Stickstoffs beteiligt ist, wenn dieser im Mangel vorhanden ist.
Daru¨ber hinaus konnte ein gradueller Verlust bestimmter Proteine, insbesondere von
RubisCO, beobachtet werden [10]. Geider et al. [36] stellen fu¨r Dunaliella tertiolecta
die Vermutung an, dass der Stickstoff, welcher in dem Protein RubisCO enthalten
ist, unter Stickstoffstress mobilisiert werden kann, um andere stickstoffabha¨ngige
Zellfunktionen und besonders den photochemischen Apparat aufrecht erhalten zu
ko¨nnen [101].
3Fv : Fm, die maximale Quantenausbeute des PS II einer dunkeladaptierten Probe, nimmt ab [87]
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Hipkin und Syrett [47] beobachteten bei Ankistrodesmus braunii, einer Gru¨nalge,
dass nach erscho¨pfter Stickstoffquelle unter anderem die Aktivita¨t von Nitritreduk-
tase, Glutamatdehydrogenase und Glutaminsynthetase nachla¨sst. Alle diese Enzy-
me sind an der Assimilation von Stickstoff beteiligt. Die Aktivita¨t von Malatde-
hydrogenase 4 und Hexokinase 5 blieb konstant. Auch hier wurde die nachlassende
Photosyntheseaktivita¨t von einer abnehmenden Aktivita¨t von RubisCO begleitet.
Daru¨ber hinaus wurde noch eine reduzierte Aktivita¨t der Triose-Phosphat-NADP-
Dehydrogenase 6 festgestellt [47].
Young und Beardall [101] untersuchten Dunaliella tertiolecta hinsichtlich ihrer pho-
tosynthetischen Funktionen nach Stickstoffverhungerung und anschließender Erho-
lung. Nach versiegter Stickstoffquelle konnte eine allma¨hliche Reduktion des zel-
lula¨ren Stickstoff- und Proteingehaltes beobachtet werden. Des weiteren nahm auch
das Verha¨ltnis von Chlorophyll zu Carotinoiden, die Photosynthesekapazita¨t und die
photochemische Effizienz ab. Die sehr langsam verlaufende Abnahme von Photosyn-
thesekapazita¨t und photochemischer Effizienz wird auf intrazellula¨re Anpassungen
der Stickstoffverteilung zuru¨ckgefu¨hrt. Da es trotz dieser Umverteilung zu einer De-
gradation des PS II kommt, sind Vera¨nderungen der
”
absorption cross section“ sehr
wahrscheinlich [14, 29, 46, 92, 35, 9]. Dies ist mit einer Erho¨hung der Absorpti-
onswahrscheinlichkeit gleichzusetzen. Zehn Stunden nach erneuter Stickstoffzugabe
setzte die Zellteilung ein. 14 Stunden darauf konnte eine vollsta¨ndige Erholung der
photochemischen Effizienz verzeichnet werden. Der zellula¨re Stickstoff- und entspre-
chende Proteingehalt hingegen erreichten ihren Ausgangszustand zu diesem Zeit-
punkt noch nicht wieder.
Die Untersuchung der beiden Diatomeen Chaetoceros calcitrans und Thalassiosira
pseudonana nach sechsstu¨ndiger Stickstoffhungerung durch Harrison et al. [44] er-
gab, dass der Kohlenhydratanteil ansteigt, der relative Proteingehalt sinkt und der
entsprechende Lipidgehalt relativ konstant bleibt im Vergleich zu der wa¨hrend der
exponentiellen Phase gemessenen Zusammensetzung.
De La Rocha und Passow [22] zufolge fu¨hrt Stickstoffmangel (im Gegensatz zu Si-
likatmangel) bei Thalassiosira weißflogii nicht zu einem sofortigen Wachstumsstop
4Enzym, das unter anderem am Citratzyklus beteiligt ist [89]
5Hexokinasen phosphorylieren Hexosen mithilfe von ATP [82]
6Enzyme, welche die Phosphorylierung (mit anorganischem Phosphat) von Triose-Phosphaten
unter Bildung von NADPH+H+ aus NADP+ katalysieren [65]
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(Kap. 2.4). Dies hat zur Folge, dass die Zellen nicht nur einen geringen Gehalt an
Stickstoff, sondern auch an Kohlenstoff und Chlorophyll [43] aufweisen [22]. Daru¨ber
hinaus kommt es zu einer Verringerung des Zellvolumens [68]. Die Zellen arretieren
schließlich in der G1-Phase. Anschließend folgt die S-Phase, wa¨hrend welcher die
DNA repliziert wird.
Conway et al. [16] stellten fest, dass die unter Stickstoﬄimitation geha¨lterte Dia-
tomee Skeletonema costatum auf einen einmaligen Ammoniumanstieg mit einer
zuna¨chst hohen, als
”
surge uptake“ bezeichneten Ammoniumaufnahmerate reagiert.
Darauf folgt eine konstante, so genannte
”
internally controlled uptake“, gefolgt von





Alle Chlorophylle sind in vivo u¨ber nicht-kovalente Bindungen an Apoproteine ge-
bunden. Diese Bindungen beeinflussen Absorptions- und Fluoreszenzeigenschaften
der Pigmente [28]. Chlorophyll a spielt aufgrund seines Vorkommens in den Reak-
tionszentren (RC) bei allen Organismen mit oxigener Photosynthese die Hauptrol-
le. Die meisten Chlorophyllmoleku¨le kommen jedoch in den Lichtsammelkomplexen
(LHC) vor und sorgen damit fu¨r eine quantitativ effektivere Lichtausbeute [89].
Chlorophylle bestehen aus einem Tetrapyrrolring mit Magnesium als Zentralatom.
Chlorophyll a und Chlorophyll b enthalten eine hydrophobe Phytolseitenkette zur
Membranverankerung [45].
Die Synthese von Chorophyll findet in den Plastiden statt [28, 45]. Vorla¨ufermo-
leku¨l der Tetrapyrrole ist Porphobilinogen, welches durch Kondensation von zwei
Moleku¨len δ-Aminola¨vulinsa¨ure (ALA) entsteht [45, 28]. ALA geho¨rt nicht zu den
prima¨ren Aminosa¨uren, sie wird folglich weder in der Proteinsynthese verwendet,
noch hat sie ein Codon [28]. Die Synthese von ALA in den Plastiden erfolgt auf sehr
ungewo¨hnliche Weise. Und zwar wird zuna¨chst die Aminosa¨ure Glutamat durch ko-
valente Bindung an eine Transfer-RNA (tRNA) aktiviert [45]. Die Regulation der
Chlorophyllbiosynthese beginnt mit Glutamat, welches eine Schlu¨sselfunktion im ge-
samten Stickstoffmetabolismus darstellt. In den Plastiden konkurrieren Chlorophyll-
und Proteinsynthese um Glutamat [28]. Die tRNA, welche Glutamat aktiviert, ist
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plastomcodiert. Sie ist sowohl an der Synthese von ALA als auch an der Protein-
synthese beteiligt. Diese Bindung erfolgt unter ATP-Verbrauch. Anschließend wird
die tRNA unter NADPH-Verbrauch wieder abgespalten. Es entsteht Glutamat-1-
semialdehyd [45]. Die Aminogruppe wird vom C2- zum C1-Moleku¨l transferiert,
und es entsteht ALA. Die Bildung von ALA wird stark durch Licht reguliert. Die
Poolgro¨ßen von ALA sind extrem klein (pmol m−3) [28]. Zwei Molkeu¨le ALA kon-
densieren zu Porphobilinogen [28, 45]. Eine Desaminase verknu¨pft vier Moleku¨le
Porphobilinogen zu einem offenkettigen Tetrapyrrol. Anschließend bewirkt ein wei-
teres Enzym den Ringschluss zu Uroporphyrinogen III [45]. Dieses wird mehrfach
decarboxyliert und reduziert [28, 45], und es entsteht Protoporphyrin IX. Das Enzym
Magnesium-Chelatase baut Mg2+ in den Tetrapyrrolring ein. Drei weitere Enzyme
sind an der Umsetzung zu Protochlorophyllid beteiligt. Durch NADPH+H+ erfolgt
die Reduktion einer Doppelbindung, und es entsteht Chlorophyllid [45]. Wa¨hrend die
Reduktion von Protochlorophyllid zu Chlorophyllid in den meisten Ho¨heren Pflan-
zen nur erfolgen kann, wenn Protochlorophyllid durch Absorption von Licht aktiviert
ist, kann die Chlorophyllsynthese vieler Algen u¨ber kurze Zeitabschnitte (etwa einen
Tag) auch bei Abwesenheit von Licht stattfinden. Die Phytolseitenkette von Chlo-
rophyll a und Chlorophyll b wird im Chloroplasten aus Geranylgeraniol gebildet und
anschließend an Ring vier u¨ber eine Esterbindung angeha¨ngt. Chlorophyll b wird aus
Chlorophyll a gebildet. Chlorophyll c entha¨lt kein Phytol und ist somit hydrophiler
als Chlorophyll a und Chlorophyll b [28].
Auch wenn bei vielen Algen die Synthese von Chlorophyll nicht direkt lichtabha¨ngig
ist, so ist doch die Synthese der chlorophyllbindenen Proteine der Lichtsammel-
komplexe auf Licht angewiesen [45]. Daru¨ber hinaus ist die Chlorophyllsynthese auf
NADPH+H+ (und ATP) angewiesen.
2.7 Einfluss der Temperatur auf die Reaktionsgeschwindigkeit
Fu¨r eine grobe Abscha¨tzung der Geschwindigkeit einer chemischen Reaktion in
Abha¨ngigkeit der Temperatur kann die Van’t Hoffsche Reaktions-Geschwindigkeits-
regel (RGT-Regel) verwendet werden. Diese geht davon aus, dass die Reaktionsge-
schwindigkeit bei einer Erho¨hung der Temperatur um 10 verdoppelt wird [89].
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Die von Svante Arrhenius aufgestellte Arrhenius-Gleichung zur Berechnung der Ge-




A ist eine Reaktions-charakteristische Konstante, Ea ist die Aktivierungsenergie,
R die ideale Gaskonstante und T die absolute Temperatur. Der Faktor e−
Ea
RT steht
im Falle einer einstufigen Reaktion fu¨r den Anteil an Moleku¨len, dessen Energie
die Aktivierungsbarriere zu u¨berschreiten vermag. Wird die Arrhenius-Gleichung
logarithmiert, so erha¨lt man eine Gleichung, in welcher der Zusammenhang von ln k
und T−1 linear ist.






Die Steigung dieser Geraden ist -Ea/R, und der Schnittpunkt mit der Ordinate ist
lnA. Wird die Reaktion jedoch durch Enzyme katalytisch unterstu¨tzt, so erho¨ht sich,
durch Erniedrigung der Aktivierungsenergie, die Reaktionsgeschwindigkeit [64]. Die
Abbildung 3: Abha¨ngigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit von der Temperatur. Die Reak-
tionsgeschwindigkeit von nicht enzymatisch katalysierten Reaktionen nimmt mit steigen-
der Temperatur entsprechend der im Text beschriebenen Gesetzma¨ßigkeiten immer weiter
zu. Bei enzymatisch katalysierten Reaktionen entgegen verha¨lt es sich so, dass die Re-
aktionsgeschwindigkeit oberhalb eines Enzym-spezifischen Temperaturoptimums wieder
abnimmt. Abb. nach [89]
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Temperaturabha¨ngigkeit von Enzymen folgt im Allgemeinen einer Optimumkurve.
In der Regel liegt das Optimum zwischen 30 und 50. Bis zu diesem Tempe-
raturwert gilt die RGT-Regel beziehungsweise die Arrhenius-Gleichung. Oberhalb
dieser Optimumtemperatur kommt es zur Denaturierung der Enzyme, und die Re-
aktionsgeschwindigkeit nimmt ab [89].
Einfluss der Temperatur auf die Photosynthese
Wa¨hrend die photosynthetischen Prima¨rreaktionen (Elektronentransport, Bildung
von ATP und Reduktionsa¨quivalenten) weitestgehend unabha¨ngig von der Tempe-
ratur verlaufen, unterliegen die enzymatischen Prozesse einer Temperaturabha¨ngig-
keit. Dieser Zusammenhang erkla¨rt, weshalb bei C3-Pflanzen, welchen auch Algen
zuzuordnen sind [49], unter geringen Lichtintensita¨ten (hier ist die Lichtintensita¨t
bzw. sind die Prima¨rreaktionen limitierend) eine sehr viel geringere Temperatu-
rabha¨ngigkeit vorliegt als unter hohen Lichtintensita¨ten. Wenn die Photosynthe-
se lichtgesa¨ttigt ist, ist die mit einer Temperaturzunahme einhergehende erho¨hte
Photosyntheseaktivita¨t auf eine zunehmende Reaktionsgeschwindigkeit der beteilig-
ten Enzyme zuru¨ckzufu¨hren. Oberhalb des Temperaturoptimums der Photosynthese
kommt es bei weiterer Erho¨hung der Temperatur zur Abnahme der Photosynthe-
seleistung. Der Grund dafu¨r liegt in der dualen Affinita¨t des die Geschwindigkeit
der Photosynthese bestimmenden Enzyms RubisCO. Die Enzymaktivita¨t von Ru-
bisCO nimmt oberhalb des Temperaturoptimums der Photosynthese mit steigender
Temperatur zwar weiterhin zu, aber seine Affinita¨t zu CO2 ist reduziert. Dieser Ef-
fekt wird daru¨ber hinaus noch dadurch begu¨nstigt, dass die Lo¨slichkeit von CO2
im Verha¨ltnis zu O2 mit steigender Temperatur abnimmt. Und das wiederum fu¨hrt
zu einer Erho¨hung der Photorespiration bei steigender Temperatur. Wird die Tem-
peratur noch weiter erho¨ht, kommt es schließlich zur Denaturierung von Enzymen
und Bescha¨digung von Membransystemen [89]. Die photosynthetischen Temperatu-
roptima liegen in der Regel jedoch weit u¨ber den unter natu¨rlichen Bedingungen
vorherrschenden Temperaturen [56].
Einfluss der Temperatur auf die Respiration und den Stickstoffmetabo-
lismus
Die Temperatur gilt als der wichtigste Außenfaktor, welcher Einfluss auf die Re-
spiration nimmt. Die Atmung unterliegt enzymatischen Prozessen und folgt da-
her in einem gewissen Temperaturbereich der RGT-Regel [89] beziehungsweise der
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Arrhenius-Gleichung. Das Temperaturoptimum der Respiration ist fu¨r gewo¨hnlich
jedoch in einem ho¨heren Temperaturbereich zu finden als das der Photosynthese
[89].
Der Verstoffwechselung von Stickstoff liegen zahlreiche Enzymprozesse zugrunde. Es
kann also davon ausgegangen werden, dass auch hier in einem bestimmten Tempera-
turbereich die RGT- beziehungsweise die Arrhenius-Gleichung greift und oberhalb




3.1 Versuchsorganismus Thalassiosira weißflogii
Thalassiosira weißflogii ist innerhalb der Klasse Bacillariophyceae der Ordnung Cen-
trales zuzuordnen [98]. Vertreter der Centrales weisen im Gegensatz zu den Pennales
eine radia¨rsymetrische Schalenstruktur auf.
Synonym zu Thalassiosira weißflogii werden auch die folgenden Artnamen verwen-
det: Micropodiscus weissflogii, Eupodiscus weissflogii, Micropodiscus weissflogii, Eu-
podiscus weissflogii, Thalassiosira fluviatilis, Coscinodiscus fluviatilis [42].
Thalassiosira weißflogii ist eine im Durchmesser bis zu 32µm große, weit verbreite-
te Diatomee, welche vorzugsweise in Gebieten mit geringer Salinita¨t vorzufinden ist
[52]. Round et al. [84], welche ebenfalls davon ausgehen, dass Thalassiosira weißflogii
und Thalassiosira fluviatilis die gleiche Alge bezeichnen, berichten sogar von Frisch-
wasservorkommen dieser Art. Fundorte sind unter anderem Deutschland, Ruma¨nien,
Spanien, Tu¨rkei, New York, Indonesien und Hawaii [42].
Thalassiosira weißflogii ist eine leicht zu ha¨lternde Art, welche aufgrund dieser Ei-
genschaft ha¨ufig als Versuchsorganismus verwendet wird. Optimale Wachstumsbe-
dingungen liegen Costello und Chisholm [17] zufolge bei 133µmolPhotonenm−2 s−1
und 20 .
3.2 Versuch: Nitratgabe nach Stickstoffhungerung
Der im Folgenden vorgestellte Versuch wurde nicht im Rahmen der vorgelegten Ar-
beit durchgefu¨hrt. Es wird lediglich auf die erzielten Ergebnisse zuru¨ckgegriffen.
3.2.1 Material und Methode
Die Kultivierung von Thalssiosira weißflogii erfolgt in ku¨nstlichem Meerwasser (Ul-
tramarine Synthetica, Waterlife Research Ltd, UK) bei einem Licht :Dunkel-Zyklus
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CuSO4·5H2O 9,8 × 10
−3
Na2MoO4·H2O 6,3 × 10
−3
ZnSO4·7H2O 22 × 10
−3
CoCl2·6H2O 10 × 10
−3
MnCl2·4H2O 180 × 10
−3
Vitamin B12 0,5 × 10
−3
Biotin 0,5 × 10−3
Thiamin HCl 0,1 × 10−3
Tabelle 1: Zusammensetzung von
f/2-Medium. Fu¨r die Vorkultivierung
in dem Versuch wurde die Ha¨lfte an
Natriumnitrat verwendet.
von 16 : 8, einer Photonenfluenzrate von 100µmolPhotonenm−2 s−1 und einer Tem-
peratur von 15. Die Alge wird in f/2-Medium (Guillard 1975, Tab. 1) mit halbier-
ter Nitratkonzentration vorkultiviert. Vor Versuchsstart erfolgt eine mehrwo¨chige
Ha¨lterung in der exponentiellen Wachstumsphase.
Fu¨r den ersten Teil des Versuches werden die Zellen in frisches Medium u¨berfu¨hrt 7,
welches eine Nitratkonzentration von 35,4mmolm−3 aufweist. Die Zellen werden
wachsen gelassen, bis etwa 90 Stunden nach erscho¨pfter Stickstoffquelle. Zu diesem
Zeitpunkt hat die Teilungsrate der Zellen bereits stark abgenommen. Anschließend
wird die Nitratkonzentration auf 45,5mmolm−3 erho¨ht und die Entwicklung der
Zellzahl und der Biomassezusammensetzung (Stickstoff und Kohlenstoff) u¨berwacht.
Andere Na¨hrstoffe werden nicht hinzugegeben.
Die Zellza¨hlungen werden mittels einen Coulter Counters durchgefu¨hrt. Fu¨r die Be-
stimmung des organisch gebundenen Kohlenstoff- und Stickstoffgehaltes erfolgt eine
Filtrierung der Proben durch precombusted GFF Filter. Die Proben werden an-
schließend mittels eines Elemental Analyzers (ANCA SL 20-20) ausgewertet und
das Filtrat fu¨r die Bestimmung der Nitratkonzentration mittels eines Autosamplers
verwendet.
7jeweils ca. 23ml Kultur mit frischem Medium auf zwei Liter aufgefu¨llt
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Abbildung 4: Zellzahlentwicklung im zeit-
lichen Verlauf. Die Zellkonzentration wird
durch die Volllinie wiedergegeben, der




































Aufgrund der ha¨ufigen Probennahmen muss eine großvolumige Algenkultur ange-
legt werden. Diese kann jedoch nicht in einem Gefa¨ß geha¨ltert werden, sondern muss
auf 18 Flaschen a` zwei Liter verteilt werden. Fu¨r jede Messung werden jeweils zwei,
immer unterschiedliche Flaschen beprobt.
3.2.2 Ergebnisse
Zu Beginn des Versuches werden 35,4mmol Nitrat m−3 im Medium gemessen. Diese
Stickstoffquelle ist nach sechs Tagen aufgebraucht ([NO−3 ] ≤ 0,025mmolm
−3). Die
Zellen zehren fast vier Tage von ihren Reserven, bis eine erneute Nitratzugabe er-
folgt. Danach betra¨gt der gemessene Nitratgehalt 45,5mmolm−3. Innerhalb von 30
Stunden ist auch dieser Stickstoff komplett aufgebraucht.
Die Nitrataufnahme fu¨hrt jeweils zu einem Anstieg der Zellzahl, des volumetrischen
Kohlenstoff- und Stickstoffgehaltes. Der zellula¨re Kohlenstoffgehalt bleibt durchga¨ng-
ig auf relativ konstantem Niveau, wa¨hrend der entsprechende Stickstoffgehalt infolge
des Nitratmangels stark abnimmt.
Wa¨hrend der Kultur insgesamt 80,9mmol beziehungsweise 1,13 g Stickstoff m−3 zu-
gefu¨hrt werden, akkumulieren die Zellen den Messungen zufolge insgesamt 1,28 g
Stickstoff m−3.
Versuchsteil 1: An hohe Nitratkonzentration akklimatisierten Zellen ver-
siegt die Stickstoffquelle.
Die Zelldichte zu Beginn des Versuches liegt bei 153× 106 Zellen m−3. Innerhalb der
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Abbildung 5: Organischer Kohlenstoffgehalt. Dargestellt ist der zeitliche Verlauf sowohl
des volumetrischen als auch des Zell-spezifischen Kohlenstoffgehaltes (Volllinie). Die
Strichlinie gibt den Nitratgehalt wieder.
folgenden sechs Tage nimmt die Zelldichte stark zu und erreicht fast 55× 109 Zellen
m−3 (Abb. 4). Das entspricht insgesamt etwa 8,4 Teilungen. Im folgenden Verlauf
ist die Stickstoffquelle im Medium erscho¨pft, und die Wachstumsrate nimmt ab. Am
Ende des neunten Versuchstages liegt die Zelldichte bei etwa 76× 109 Zellen m−3,
was bedeutet, dass sich in diesen vier Tagen nur noch etwa 38% der Zellen teilen.
Der Kohlenstoffgehalt sowohl pro Zelle als auch pro Volumeneinheit nimmt inner-
halb der ersten vier Versuchstage leicht zu. In diesem Zeitraum liegt die maximale
Zellteilungsrate vor. In den darauf folgenden zwei Tagen, also bis Tag sechs nach
Versuchsbeginn, nimmt der zellula¨re Kohlenstoffgehalt ab, wa¨hrend der volumetri-
sche weiterhin zunimmt (Abb. 5). Im folgenden Verlauf ist das Nitrat im Medium
aufgebraucht. Sowohl der Zell- als auch der Volumen-spezifische Kohlenstoffgehalt
(wie auch die Zellzahl) nehmen darauf folgend noch zu.
Der Stickstoffgehalt pro Zelle steigt, wie auch der entsprechende Kohlenstoffge-
halt, zuna¨chst an, sinkt allerdings im folgenden Verlauf mit abnehmender Nitrat-
verfu¨gbarkeit stark ab und erreicht an den Tagen sechs bis zehn nach Versuchsbeginn
Minimalwerte von etwa 0,01 ng Zelle−1 (Abb. 6). Der volumetrische Stickstoffgehalt
nimmt bis Tag sechs nach Versuchsstart durchga¨ngig zu. Nach einer geringfu¨gigen
Abnahme wird dieser Wert in den folgenden drei Tagen beibehalten. Ein vergleich-
barer Verlauf wird auch bei den Daten von Flynn et al. [31] fu¨r Isochrysis galbana
beobachtet.































































Abbildung 6: Organischer Stickstoffgehalt. Als Volllinie dargestellt ist der zeitliche Verlauf
sowohl des volumetrischen als auch des Zell-spezifischen Stickstoffgehaltes. Die Strichlinie
gibt den Nitratgehalt wieder.
Abbildung 7: Verha¨ltnis von organisch ge-
bundenem Stickstoff zu entsprechendem
Kohlenstoff im zeitlichen Verlauf. Der
Verha¨ltniswert (Q) wird durch eine Voll-































etwa 0,22 gN (gC)−1. Vier Tage danach ist der Wert auf fast 0,24 gN (gC)−1
angestiegen. Mit abnehmender Nitratverfu¨gbarkeit und zugleich steigender Energie-
reserve sinkt auch das Verha¨ltnis von Stickstoff zu Kohlenstoff ab (Abb. 7).
Versuchsteil 2: Nitratpeak nach Stickstoffhungerung.
Auf die erneute Stickstoffzugabe folgt innerhalb der na¨chsten 24 Stunden eine ge-
ringfu¨gige Abnahme der Zellzahl um etwa 4% (Abb. 4). Anschließend nimmt die
Zellzahl sehr schnell zu. Zu diesem Zeitpunkt ist die Stickstoffquelle im Medium
bereits erscho¨pft.
Sowohl der Zell- als auch der Volumen-spezifische Kohlenstoffgehalt nehmen in-
nerhalb der ersten 15 Stunden nach erfolgter Nitratzugabe ab, der volumetrische
Kohlenstoffgehalt um fast 15%, der zellula¨re um etwa 13% (Abb. 5). Anschließend
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nehmen beide wieder zu. Im Fall des Zell-spezifischen Kohlenstoffgehaltes ist danach
wieder eine Ab- und darauf folgend eine Zunahme zu verzeichnen.
Der Stickstoffgehalt steigt ohne Lag-Phase 24 Stunden lang nach erneuter Nitratzu-
gabe an (
”
surge uptake“ [16], Abb. 6). Wa¨hrend der volumetrische Stickstoffgehalt
anschließend auf konstant hohem Niveau bleibt, nimmt der zellula¨re Stickstoffgehalt
bis zuletzt ab.
Das Verha¨ltnis von Stickstoff zu Kohlenstoff (Q) steigt ebenfalls instantan an, sinkt
durch die erneuten Mangelbedingungen aber wieder ab (Abb. 7).
3.2.3 Diskussion
Die unter 3.2.2 angesprochene Diskrepanz zwischen insgesamt zugefu¨hrtem anorga-
nischem Stickstoff und der gemessenen organischen Stickstoffassimilation (> 10%)
kann nicht auf im Medium befindlichen organisch gebundenen Stickstoff zuru¨ck-
zufu¨hren sein, da es sich bei dem Medium um ein ku¨nstliches Medium handelt und
der Gehalt an - von Nitrat abweichenden - stickstoffhaltigen Substanzen im Verha¨lt-
nis zu Natriumnitrat nur sehr gering ist (Tab. 1). Deshalb wird von einem Messfehler
ausgegangen. Saino et al. [86] geben an, dass mit konventionellen analytischen Me-
thoden ha¨ufig ein zu hohes Stickstoff:Kohlenstoff-Verha¨ltnis gemessen werde, was
sie auf eine Kontamination mit Luftstickstoff zuru¨ckfu¨hren. Aufdenkampe et al.
[6] fu¨hren Ungenauigkeiten der Stickstoff- und Kohlenstoffmessungen auf die ver-
wendeten precombusted GF/F Filter zuru¨ck. Bei der Messung mit dem Elemental
Analyzer ANCA SL 20-20 kann daru¨ber hinaus die Raumtemperatur Einfluss auf
das Ergebnis haben [85].
Versuchsteil 1: An hohe Nitratkonzentration akklimatisierten Zellen ver-
siegt die Stickstoffquelle.
Die Zellen werden bei Versuchsbeginn in neues Medium u¨berfu¨hrt, welches mit
35,4mmol Nitrat m−3 nur etwa ein Zwo¨lftel an Nitrat im Vergleich zu dem Vor-
kulturmedium entha¨lt. Sowohl der Zell-spezifische Kohlenstoffgehalt als auch der
entsprechende Stickstoffgehalt nehmen wa¨hrend der ersten vier Versuchstage zu.
Anschließend ist eine Verringerung zu verzeichnen. Da das Versuchsmedium we-
niger Nitrat entha¨lt als das Medium zur Vorkultivierung, ko¨nnte dieser Biomas-
seanstieg auf eine Vergro¨ßerung des Zellvolumens, also eine Auxosporenbildung,
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Abbildung 8: Die Entwicklung der Zell-




















zuru¨ckzufu¨hren sein. Costello und Chisholm [17] beschreiben eine spontane Auxos-
porenbildung fu¨r Thalassiosira weißflogii wa¨hrend der exponentiellen Phase. Bei der
pennaten Diatomee Nitzschia frustulum ist bekannt, dass eine Auxosporenbildung
leicht durch U¨bertragung der Kultur auf frisches Medium induziert werden kann
[40]. Eine weitere Mo¨glichkeit zur Erkla¨rung des Biomasseanstiegs ist das Vorliegen
eines Artefaktes. Zu Beginn des Versuches wird zur Bestimmung des Stickstoff- und
Kohlenstoffgehaltes nur eine Flasche beprobt. Somit ko¨nnte der ermittelte Anstieg
aus einer mangelnden Datendichte resultieren.
Wa¨hrend des beschriebenen Biomasseanstiegs nimmt der Kohlenstoffgehalt um 10%,
der Stickstoffgehalt um 17% zu, was zu dem beobachteten Anstieg von Q (Abb. 7)
fu¨hrt. Abbildung 8 zeigt die Zellzahlentwicklung vor Versuchsbeginn. Es ist davon
auszugehen, dass das Wachstum der Zellen nicht durch Stickstoff limitiert wurde,
weshalb ausgeschlossen werden kann, dass die im Vergleich sta¨rkere Stickstoffzu-
nahme auf einen Mangel an Nitrat wa¨hrend der Vorkultivierung zuru¨ckzufu¨hren ist.
Vielmehr scheint das Vorliegen eines Artefaktes besta¨tigt.
Mit einsetzendem Na¨hrstoffmangel nehmen sowohl der Zell-spezifische Stickstoff- als
auch der entsprechende Kohlenstoffgehalt ab, was auf die zeitgleich starke Zellzunah-
me zuru¨ckzufu¨hren ist. Anschließend, nachdem der Stickstoff im Medium komplett
aufgebraucht ist, nimmt der Zell-spezifische Kohlenstoffgehalt wieder zu, der ent-
sprechende Stickstoffgehalt noch etwas weiter ab. Letzteres kann dadurch erkla¨rt
werden, dass kein Nitrat mehr aufgenommen werden kann, die Zelldichte jedoch
weiterhin zunimmt. Da die Zellen weiterhin mit Energie in Form von elekroma-
gnetischer Strahlung beliefert werden, sollte Kohlenstoff auch weiterhin assimiliert
30
3.2 Versuch: Nitratgabe nach Stickstoffhungerung
und gespeichert werden ko¨nnen, wodurch der Anstieg des Kohlenstoffgehaltes er-
kla¨rt wird. Allerdings ist unter Stickstoffmangel die Anzahl photosynthetisch ak-
tiver PS II stark verringert [9]. In dem Versuch von Berges et al. [9] konnte eine
Abnahme an photosynthetisch aktiven PS II bei Thalassiosira weißlogii auf 32%
gemessen werden. Außerdem kommt es zu einem Abbau von Chlorophyll (Kap. 2.5)
und dadurch schließlich zur Abnahme der Photosynthesekapazita¨t und der photo-
chemischen Effizienz [9, 10]. U¨ber die verbleibende Kapazita¨t des nicht-zyklischen
Elektronentransportes hinaus kann ATP weiterhin durch den zyklischen Elektro-
nentransport gebildet werden. Reduktionsa¨quivalente ko¨nnten weiterhin aus dem
Citratzyklus stammen. Ein Hinweis darauf, dass der Citratzyklus auch unter star-
ker Stickstoﬄimitierung abla¨uft, ist die unvera¨nderte Aktivita¨t des am Citratzyklus
beteiligten Enzyms Malatdehydrogenase, welche Hipkin und Syrett [47] bei An-
kistrodesmus braunii beobachten konnten. Der volumetrische Stickstoffgehalt bleibt
nach einer geringfu¨gigen Abnahme zwischen Tag sechs und sieben relativ konstant,
wa¨hrend der Zell-spezifische Stickstoffgehalt, wie bereits erwa¨hnt wurde, noch wei-
ter abnimmt.
Innerhalb von 24 Stunden nach versiegter Stickstoffquelle steigt die Zellzahl noch um
20% an. In den darauffolgenden Tagen wird eine Zunahme von 14% gemessen. In ei-
nem Versuch von De La Rocha und Passow [22] nahm die Zellzahl von Thalassiosira
weißflogii noch bis 24 Stunden nach erscho¨pfter Stickstoffquelle zu. Sie verwendeten
eine abweichende Nitratkonzentration, Photonenfluenzrate, Temperatur und einen
anderen Licht:Dunkel-Zyklus. Ihre Ergebnisse lassen dennoch vermuten, dass die
Zellen in dem hier besprochenen Versuch sich nicht bis zuletzt geteilt haben. Es
wird davon ausgegangen, dass die Zelldichte fast zwei Tage lang konstant ist, be-
vor die Nitratkonzentration wieder erho¨ht wird. Da nach der Stickstofferscho¨pfung
des Mediums kein zusa¨tzlicher Stickstoff mehr aufgenommen werden kann, muss der
Bedarf des weiterhin ablaufenden Zellzyklusses auf die in Kapitel 2.5 bereits ange-
sprochene Umverteilung von Stickstoff innerhalb der Zelle zuru¨ckzufu¨hren sein. Die
Zellen arretieren schließlich in der G1-Phase, also direkt nach erfolgter Zellteilung
[68]. Olson et al. [68] berichten von einem mit dem Stickstoffmangel einhergehenden
verringerten Zellvolumen. Schließlich kommt es zur Stagnation der Kultur. Es findet
keine Zellteilung mehr statt, Kohlenstoff kann aber noch assimiliert werden. Da eine
Zeitspanne von fast vier Tagen zwischen den letzten zwei Messungen unter Stick-




Versuchsteil 2: Nitratpeak nach Stickstoffhungerung.
Nach fast vier Tagen ohne anorganischen Stickstoff erfolgt eine erneute Zugabe von
Nitrat (45,5mmol m−3). Die Zellen sind aufgrund des Stickstoffmangels vermutlich
in der G1-Phasse arretiert, weisen ein verringertes Zellvolumen auf und enthalten
entsprechend einen geringen Anteil an Proteinen und Chlorophyll. Daru¨ber hinaus
ist auch der Kohlenstoffgehalt geringer als bei Zellen, welchen ausreichend Nitrat
zur Verfu¨gung steht (Kap. 2.5). Der Anteil an aktiven PS II ist stark reduziert, und
es kann angenommen werden, dass mindestens ein Anteil sowohl der Transportpro-
teine als auch der Assimilationsproteine der Umverteilung von Stickstoff zugunsten
anderer Zellbestandteile zum Opfer gefallen sind.
Wenn diesen Zellen wieder Nitrat angeboten wird, so sollte die oberste Priorita¨t
die Aufnahme von Stickstoff sein. Wie bereits in Kapitel 2.5 erwa¨hnt wurde, wird
davon ausgegangen, dass an dem aktiven Nitrattransport u¨ber die Plasmamembran
drei unterschiedliche elektrogene H+/NO−3 -Symporter beteiligt sind. Im vorliegenden
Fall kann vermutet werden, dass zuna¨chst die Funktionsfa¨higkeit des Transportsys-
tems, welches bei hohen Nitratkonzentrationen ta¨tig ist, wieder hergestellt werden
muss. Das kostet zum einen Energiea¨quivalente, und zum anderen wird Stickstoff
in Form von Aminosa¨uren beno¨tigt. Dieser Stickstoff ko¨nnte theoretisch durch pas-
sive Permeation in die Zellen gelangen. Als passive Permeation bezeichnet man im
Fall von hydrophilen Substanzen die passive Diffusion in hydrophilen Membranbe-
reichen, wahrscheinlich im Zentrum die Membran durchdringender Proteine [57].
Ist der Stickstoff aufgenommen, so muss seine Assimilation erfolgen. Daran sind
zuna¨chst einmal die beiden Enzyme Nitrat- und Nitritreduktase beteiligt. Da die
Neusynthese der Enzyme neben dem Vorhandensein von Energiea¨quivalenten auch
die Bereitstellung von Aminosa¨uren voraussetzt, wird vermutet, dass einige der En-
zyme die Zeit unter Stickstoﬄimitierung u¨berstanden haben. Dafu¨r spricht, dass die
Zunahme an Stickstoff direkt nach der Nitratzugabe erfolgt. Durch Anwesenheit von
Nitrat wird die Transkription der Nitratreduktase-Gene aktiviert [101, 89]. Auch die
Synthese der Nitritreduktase ist substratinduziert [101]. So kann der hohe Bedarf
an Enzymen zur Stickstoffassimilation bei hohem Nitratangebot gedeckt werden.
Durch die Assimilation von Stickstoff kann auch der photosynthetische Apparat wie-
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der aufgebaut werden. Zu beobachten ist, dass durch die Stickstoffassimilation auch
der
”
Proteingehalt“ (Q) ansteigt (Abb. 6 und 7). Beide nehmen u¨ber etwa 24 Stun-
den hinweg relativ konstant zu. Mit Versiegen der Stickstoffquelle bleibt auch eine
weitere Assimilation aus. Es wird davon ausgegangen, dass auch die Chlorophyllsyn-
these an die Stickstoffassimilation gekoppelt ist. Zum einen deshalb, weil Proteine
zur Synthese von Chlorophyll notwenig sind, und zum anderen ist Chlorophyll auf
das Vorhandensein von Apoproteinen angewiesen [38].
Wa¨hrend auf die Nitratzugabe ein sofortiger Anstieg an organischem Stickstoff zu
verzeichnen ist, nimmt der Kohlenstoffgehalt zeitgleich ab. Nitrataufnahme und
-assimilation nehmen die zuvor in Form von Kohlenstoff gespeicherte Energie in
Anspruch. Die Respiration sollte ansteigen. Kohlenstoffgeru¨ste werden beno¨tigt, um
Proteine der Stickstoffassimilation und des PS II, RubisCO, mRNAs, Chlorophyll
und Apoproteine zu synthetisieren. Auch Proteine, welche an der G1-Phase beteiligt
sind, und viele andere Stickstoff enthaltende Moleku¨le, welche durch die lange Phase
ohne Stickstoff degradiert wurden, mu¨ssen wieder gebildet werden. Diese Vorga¨nge
fu¨hren lediglich zu einer Umverteilung des organisch gebundenen Kohlenstoffs in-
nerhalb der Zelle.
Daru¨ber hinaus ko¨nnte es auch zur Bildung von Exudaten kommen. Das ko¨nnte
die Folge davon sein, dass es gilt, so viel Stickstoff wie mo¨glich aufzunehmen, auch
wenn dadurch kleine Moleku¨le (kohlenstoffreich, stickstoffarm, Nebenprodukte), de-
ren weitere Verstoffwechselung zu viel Energie in Anspruch na¨hme, ausgeschieden
werden. Wie in Kapitel 2.3 bereits angesprochen, scheiden einige Mikroalgen Phos-
phoglykolat als DOM aus, statt es dem Glykolatweg zuzufu¨hren [49].
Die Zellzahl bleibt zuna¨chst konstant und nimmt innerhalb von 24 Stunden nach
der Nitratzugabe noch etwas ab. Grund fu¨r diese Abnahme ko¨nnte sein, dass sich
einige Zellen bereits so klein geteilt haben, dass sie sterben. Dieses Pha¨nomen gibt
es bei der zentralen Diatomee Stephanocapris turris zum Beispiel [56].
Brussaard et al. [11] beobachteten bei Kulturen von Ditylum brightwellii einen An-
stieg der Mortalita¨tsrate, wenn nach Stickstoffhungerung Nitrat oder Nitrit als Stick-
stoffquelle geboten wurden im Gegensatz zu der Gabe von Ammonium. Fiel der
Stickstoffpeak geringer aus, oder wurde die Zeit der Stickstoffhungerung verku¨rzt,
so sank auch die Mortalita¨tsrate. Da fu¨r die Assimilation von Nitrat und Nitrit
mehr Reduktionsa¨quivalente beno¨tigt werden als fu¨r die von Ammonium, kann ver-
mutet werden, dass die erho¨hte Mortalita¨tsrate mit den Assimilationskosten von
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Stickstoff zusammenha¨ngt. Zellen, welche Stickstoffmangelbedingungen u¨ber einen
ku¨rzeren Zeitraum ausgesetzt wurden, sollten aufgrund des ho¨heren intrazellula¨ren
Stickstoffstatus auch mehr Energiea¨quivalente speichern ko¨nnen, welche zur Assimi-
lation von Stickstoff aufgewendet werden ko¨nnen.
Die erst 30 Stunden nach der Zugabe von Nitrat einsetzende Zellteilung 8 kann da-
durch erkla¨rt werden, dass zuna¨chst viele Stickstoff enthaltende Moleku¨le syntheti-
siert werden mu¨ssen, um die G1-Phase beenden zu ko¨nnen. Der zellula¨re Stickstoff-
gehalt nimmt mit zunehmender Zelldichte ab. Ist die Stickstoffreserve im Medium
aufgebraucht, nimmt auch der Gehalt an organisch gebundenem Stickstoff pro Vo-
lumeneinheit nicht weiter zu. Bezogen auf die Zelle nimmt der Stickstoffgehalt auf-
grund der sich weiterhin teilenden Zellen jedoch mit dem Ausbleiben an Na¨hrstoffen
ab. Dieser Zusammenhang wurde oben bereits erla¨utert.
Die volumetrische Zunahme an organisch gebundenem Kohlenstoff erfolgt erst kurz
bevor das dem Medium zugefu¨hrte Nitrat aufgebraucht ist und ha¨lt bis zuletzt an.
Nachdem der Kohlenstoffgehalt wieder zugenommen hat, was darauf hinweist, dass
der Verlust an Kohlenstoff im Vergleich zur photosynthetischen Kohlenstofffixierung
relativ gering ist, erfolgt auch eine starke Zellzahlzunahme. Auch in Bezug auf die
Zelle folgt auf die Kohlenstoffabnahme wa¨hrend der extensiven Stickstoffaufnahme
eine Zunahme. Photosynthetisch fixierter Kohlenstoff kann also wieder (in gerin-
gerem Maße als unter Nicht-Mangel-Bedingungen) akkumuliert werden. Durch den
Anstieg der Zellzahl kommt es zu zu der Abnahme an Kohlenstoff pro Zelle. Mit
abnehmender Zellteilungsrate kann im Anschluss auch die Zell-spezifische Kohlen-
stoffbilanz wieder etwas ansteigen.
3.3 Daten von Laws und Bannister
Laws und Bannister [54] haben 1980 den bisher einzigen Datensatz vero¨ffentlicht,
welcher Licht-, Nitrat-, Ammonium- und Phosphatlimitierungsversuche einer ein-
zigen Algenart beinhaltet. Der verwendete Versuchsorganismus ist Thalassiosira
fluviatilis. Sie wurde in einem kontinuierlichen Kultursystem bei 20 und einem
Licht :Dunkel-Zyklus von 12 : 12 geha¨ltert. In allen Versuchsansa¨tzen wurde jeweils
8bei De La Rocha und Passow [22] waren es 37 Stunden, unter anderen Ha¨lterungsbedingungen
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der Zell-spezifische Gehalt an organisch gebundenem Stickstoff, Kohlenstoff und
Chlorophyll a bestimmt. Der Chlorophyll a-Gehalt wird zusa¨tzlich in Bezug auf das
beprobte Volumen angegeben. Daru¨ber hinaus werden die Verdu¨nnungsrate, die
gescha¨tzte Lichtintensita¨t, der Produktivita¨tsindex sowie die Kohlenstoffverlustrate
im Dunkeln angegeben.
In der vorliegenden Arbeit interessieren die Nitrat- und Lichtlimitierungsversuche.
Erstere wurden bei einer Photonenfluenzrate von etwa 240 µmolPhotonenm−2 s−1
und Nitratkonzentrationen von maximal ein paar Zehntel mmolm−3 durchgefu¨hrt.
Die Lichtlimitierungsversuche basieren auf einer Nitratkonzentration von 250mmol
m−3. Die Photonenfluenzraten lagen zwischen 4,4µmolPhotonenm−2 s−1 und 209
µmolPhotonenm−2 s−1.
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4 Aufbau der Modelle
4.1 Geider-Modell
Das Modell von Geider, MacIntyre und Kana [38] (kurz:
”
Geider-Modell“) wurde
1998 vero¨ffentlicht und dient der Beschreibung von Wachstumsrate, Kohlenstoff-
spezifischem Chlorophyll a- und entsprechendem Stickstoffgehalt von Phytoplankton
in Abha¨ngigkeit von Photonenfluenzrate, Temperatur und Na¨hrstoffstoffverfu¨gbar-
keit. Die Biomasse des Phytoplanktons wird in partikula¨ren organischen Kohlenstoff,
- Stickstoff und in Chlorophyll a untergliedert und ihre Entwicklung soll sowohl bei
gleichma¨ßigem als auch dynamischem Wachstum beschrieben werden ko¨nnen. Die
Akklimatisierung an variierende Umweltparameter basiert auf den folgenden drei
Charakteristika:
(1) Eine Herunterregulation des Pigmentgehaltes erfolgt zum einen unter hohen
Photonenfluenzraten und zum anderen, wenn die Wachstumsrate durch mangelnde
Na¨hrstoffverfu¨gbarkeit oder die Temperatur limitiert wird.
(2) Ist die Wachstumsrate lichtgesa¨ttigt oder na¨hrstoﬄimitiert, so ko¨nnen Energie-
reservepolysaccharide akkumuliert werden. Kommt es anschließend zur Lichtlimitie-
rung oder einem verha¨ltnisma¨ßig hohen Na¨hrstoffgehalt, so ko¨nnen diese Reserve-
produkte wieder mobilisiert werden.
(3) Stickstoff- und Kohlenstoffmetabolismus sind aneinander gekoppelt.
Die verwendeten Variablen und Parameter sind in Tabelle 2 aufgelistet.
4.1.1 Photosynthese und Kohlenstoffassimilation
Die Vera¨nderung des organischen Kohlenstoffgehalts wird als das Ungleichgewicht
zwischen photosynthetischem Zugewinn PCphot und dem respiratorischem Verlust R






= PCphot −R (6)
Die Einheit der Photosyntheserate (PCphot) ist ”
assimilierter Kohlenstoff pro be-
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stehender Kohlenstoff-Biomasse und Zeiteinheit“. Fu¨r die Berechnung der Photo-
syntheserate (PCphot) wird davon ausgegangen, dass diese eine Sa¨ttigungsfunktion
Tabelle 2: Einheiten und Definition der in dem von Geider et al. erstellten Modell ver-
wendeten Symbole. Aus Platzgru¨nden wird stellvertretend fu¨r
”




AE Steigung d. lin. Region des Arrheniusplots K
C Konzentration organischen C gCm−3
Chl a Chl a-Konzentration gChl am−3
I Photonenfluenzrate µEm−2 s−1
Knit Halbsa¨ttigungskonstante der Nitrataufnahme gNm
−3
n Formfaktor z. Beschreibung d. Abha¨ngigkeit V Cmax(Q) 1
N Konzentration organischen N gNm−3
Ni Konzentration anorganischen N gNm
−3
PCphot C-spezifische Photosyntheserate s
−1
PCmax Maximaler Wert von P
C
phot bei T s
−1
PCref Wert von P
C
max bei Qmax und Tref s
−1
Q Verha¨ltnis N :C in der Zelle gN (gC)−1
Qmin Minimaler Wert von Q gN (gC)
−1
Qmax Maximaler Wert von Q gN (gC)
−1
RC Respirationsrate zur Deckung des Grundbedarfs s−1
RChl a Chl a-Degradationsrate s−1
RN N-Remineralisierungsrate s−1
Rref Degradationsratenkonstante bei Tref s
−1
T Temperatur K
Tfunction Funktion zur Umrechnung von Tref auf T 1
Tref Referenztemperatur K
V CN C-spezifischen Stickstoffaufnahmerate gN (gC)
−1 s−1




V Cref Wert von V
C
max bei Qmin und Tref gN (gC)
−1 s−1
αChl a Chl a-spezifische Anfangssteigung der PI-Kurve m2 gC (µEgChl a)−1
ρChl a Regulationsterm der Chl a-Synthese gChl a (gN)−1
θC Verha¨ltnis Chl a :C in der Zelle gChl a (gC)−1
θN Verha¨ltnis Chl a :N in der Zelle gChl a (gN)−1
θNmax Maximaler Wert von θ
N gChl a (gN)−1
ζ Kosten der Biosynthese gC (gN)−1
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Abbildung 9: PI-Kurve. Mit zunehmen-
der Photonenfluenzrate nimmt die Pho-
tosyntheserate (PCphot) zu. Oberhalb ei-
ner Spezies- und Situations-spezifischen
Photonenfluenzrate nimmt die Photosyn-
theserate wieder ab (Photoinhibition). α
bezeichnet die Anfangssteigung der Kur-
ve, PCmax die maximale Photosyntheserate.
Der Lichtsa¨ttigungsparameter Ik gibt die
























der Photonenfluenzrate I ist (Gl. 7). Dieser Zusammenhang ist bekannt, und seine
graphische Darstellung wird als Photosynthese-Licht- oder kurz PI-Kurve bezeich-
net (Abb. 9). Unter geringen Photonenstromdichten erfolgt ein linearer Anstieg der
Photosyntheserate mit I. Die entsprechende Steigung wird als α bezeichnet und
ist abha¨ngig von dem Kohlenstoff-spezifischen Chlorophyll a-Gehalt (θC) der Zellen
(Gl. 8). Typischerweise ist diese Steigung bei Algen, welche an geringe Photonen-
fluenzraten akklimatisiert sind und folglich einen hohen Gehalt an Chlorophyll a
aufweisen (zum Beispiel unter dem Eis oder in großen Tiefen), ho¨her als bei solchen,
welche an hohe Photonenstromdichten akklimatisiert sind. Ab einer bestimmten
Photonenfluenzrate wird die Enzymkapazita¨t der ATP und Reduktionsa¨quivalente
weiterverarbeitenden Prozesse limitierend fu¨r die Photosyntheserate. Das bedeutet,
die Stickstoffquote Q der Zellen korreliert mit dem Wert der maximalen Photosyn-











Gleichung 7 beinhaltet den Verha¨ltniswert (αChl a θC I) / PCmax
−1
, wobei (αChl a θC)
auch als α zusammengefasst wird:
αChl a θC = α (8)
In dem Modell wird die Chlorophyll a-spezifische Anfangssteigung der PI-Kurve
(αChl a) als fester Parameterwert behandelt. Der Wert α kann, wie oben bereits
erwa¨hnt wurde, stark variieren, je nachdem, um welche Spezies es sich handelt und
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unter welchen Bedingungen sie geha¨ltert wurde.
(α I) ist die aufgrund der Chlorophyllausstattung theoretisch mo¨gliche Photosynthe-
serate und PCmax die maximale, lichtgesa¨ttigte Photosyntheserate, welche praktisch
mo¨glich ist. Diese unterscheidet sich von ersterer vor allem dadurch, dass bei ihrer
Berechnung die Stickstoffquote Q beru¨cksichtigt wird. Q gilt als Indikator fu¨r die En-
zymausstattung der Zelle. Unterhalb von Ik (Abb. 9) ist das Verha¨ltnis von (α I) zu
PCmax kleiner als eins, oberhalb entsprechend gro¨ßer. Fu¨r hohe Photonenfluenzraten
strebt der Term exp(−α I PCmax
−1
) gegen null und PCphot somit gegen P
C
max (Gl. 7).
Dadurch, dass in die Berechnung von PCmax die Stickstoffquote Q der Zellen mit
einfließt, werden an dieser Stelle der Stickstoff- und der Kohlenstoffmetabolismus
miteinander verknu¨pft. Die Photoinhibition (s. Beschriftung Abb. 9), welche unter
hohen Photonenfluenzraten auftreten kann, wird in dem Modell vernachla¨ssigt. Die
maximale, lichtgesa¨ttigte Photosyntheserate PCmax wird berechnet in Abha¨ngigkeit
von Q, der Temperatur T und PCref (Gl. 9). P
C
ref ist die maximale Photosyntheserate
(PCmax), welche erreicht wird, wenn Q maximal ist und T der Referenztemperatur
entspricht. In dem Modell wird PCref ein fester Parameterwert zugewiesen. Die Be-










Die Respiration R wird behandelt als Summe aus Basisrespiration RC (vgl. RM aus
Kap. 2.3, s.a. Kap. 4.2.2) und den Kosten fu¨r die Biosynthese und ist damit an den
Stickstoffmetabolismus gekoppelt (Gl. 10).
R = RC + ζV CN (10)
RC = Rref Tfunction (11)
R ist eine lineare Funktion der Stickstoffaufnahmerate (V CN , Kap. 4.1.3). Es wird
davon ausgegangen, dass die Reduktion von Nitrat zu Ammonium, der Einbau von
Ammonium in Aminosa¨uren und die anschließenden Polymerisation zu Proteinen
einen erheblichen Anteil an den Gesamtkosten des Metabolismus darstellen. Die Ba-
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sisrespiration (RC) wird u¨ber den Parameterwert Rref berechnet (Gl. 11). Geider et
al. gehen bei der Modellierung folglich davon aus, dass RC allein abha¨ngig von der
Temperatur und demnach unabha¨ngig von der Wachstumsrate ist. In Kapitel 2.3
wurde bereits angesprochen, dass eine empirische Verifizierung der Annahme, der
Basismetabolismus sei kostant, nicht vorliegt [34]. Die Ergebnisse von Richards und
Thurston [81] weisen darauf hin, dass die Proteinumsatzrate, welche als Teil des
Basismetabolismus gesehen wird, variieren kann [34].
ζ gibt das A¨quivalent an Kohlenstoff wieder, welches fu¨r die Assimilation von Stick-
stoff beno¨tigt wird. Dieser Parameter la¨ßt sich berechnen [70]. Laut Geider [34]
besteht eine Abha¨ngigkeit der Biosynthesekosten ζ von der Biomassezusammenset-
zung. Das wu¨rde bedeuten, dass ζ nicht durch einen konstanten Wert wiedergegeben
werden kann.
4.1.3 Aufnahme und Assimilation von Stickstoff
Die A¨nderungsrate des organischen Stickstoffgehalts wird beschrieben als Differenz
zwischen der relativen, Kohlenstoff-spezifischen Stickstoffaufnahmerate (V CN Q
−1)









Vereinfachend weisen Geider et al. RN , RC und RM den gleichen Wert zu. Geider et
al. behandeln die Stickstoffaufnahme und die -assimilation nicht getrennt voneinan-
der, weshalb die Stickstoffassimilation direkt in Anlehnung an die Michaelis-Menten
Kinetik als Sa¨ttigungsfunktion der Nitratkonzentration beschrieben werden kann
(Gl. 13). Daru¨ber hinaus wird vereinfachend davon ausgegangen, dass es keine Lag-
Phase zwischen der Stickstoffssimilation und der Proteinsynthese gibt.








Mit zunehmender Konzentration an gelo¨stem anorganischen Stickstoff im Medium
































Abbildung 10: Klassische Michaelis-
Menten Sa¨ttigungskurve. V Cmax ist die
maximale, C-spezifische Stickstoffauf-
nahmerate und V CN die in Abha¨ngigkeit
der vorherrschenden anorganischen
Stickstoffkonzentration (Ni) erfolgen-
de Stickstoffaufnahmerate. KM ist die
Michaeliskonstante.
Bei Konzentrationen, welche den Wert der Halbsa¨ttigungskonstanten u¨bersteigen,
na¨hert sich die Stickstoffaufnahme asymptotisch einem Maximalwert V Cmax.








V Cmax in dem Modell ist unabha¨ngig von der Tagesla¨nge. Bei einigen Algen wie bei-
spielsweise Pavlova lutheri unterscheiden sich die Aufnahmeraten in Licht- und Dun-
kelphasen jedoch voneinander, wie Laws und Wong [55] feststellen konnten [38]. Die
Abha¨ngigkeit der maximalen Kohlenstoff-spezifischen Stickstoffaufnahmerate (V Cmax)
von Q kann in dem Modell durch den Formfaktor n variiert werden. Je ho¨her die
Stickstoffquote der Zellen ist, um so geringer sollte die Stickstoffaufnahme ausfallen.
Das ha¨ngt damit zusammen, dass fu¨r die Assimilation von Stickstoff Kohlenstoff-
geru¨ste zur Verfu¨gung gestellt werden mu¨ssen. Je ho¨her der Wert fu¨r Q ist, um so
weniger Kohlenstoffreserven stehen zur Verfu¨gung. Geider et al. [38] gehen davon
aus, dass die maximale Aufnahmerate von Stickstoff mit zunehmender Stickstoff-
quote Q nicht linear abnimmt. Diese Annahme sei notwendig, um unrealistisch hohe
Verha¨ltniswerte unter geringen Lichtbedingungen zu vermeiden. Vielmehr solle die
maximale Nitrataufnahmerate zuna¨chst relativ konstant bleiben und erst kurz bevor
die maximale Stickstoffquote (Q) erreicht wird, steil abnehmen (vgl. Abb. 11). Dieser
Zusammenhang besteht Zevenboom und Mur [102] zufolge bei Oscillatoria agard-
hii, einem Cyanobakterium, unter nitratlimitierten sowie unter na¨hrstoffgesa¨ttigten
Wachstumsbedingungen [38].
Da Proteine sowohl an der Stickstoffaufnahme als auch der Assimilation von Stick-
stoff beteiligt sind, ist der beschriebene Kurvenverlauf nicht ganz schlu¨ssig. Wenn die
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Stickstoffquote minimal ist, die Zellen also nur soviel Stickstoff enthalten, dass sie
den Grundmetabolismus aufrecht erhalten ko¨nnen, scheint es eher unwahrscheinlich,
dass maximale Werte fu¨r V Cmax erreicht werden. Wie bereits in Kapitel 2.5 erwa¨hnt
wurde, gehen Flynn et al. [32] davon aus, dass die potentielle Transportrate von
Nitrat mit sinkender Stickstoffquote zuna¨chst ansteigt und bei weiterhin sinkendem
Q absinkt.
Der von Geider et al. [38] beschriebene Kurvenverlauf kann in dem Modell erreicht
werden, wenn fu¨r den Formfaktor n ein Wert von 0,2 verwendet wird. Mit den von
Geider et al. genannten Gleichungen konnte n bis auf einen Wert von 0,5 erniedrigt
werden. Fu¨r kleinere Werte berechnete der hier verwendete Livermore Solver (LSO-
DE) keine Ausgabewerte mehr. Das Problem an der Formulierung von Geider et
al. [38] ist, dass die Steigung der Funktion fu¨r Q → Qmax (Gl. 14) gegen unendlich
geht und die Funktion dadurch nicht bis Qmax differenzierbar ist. Deshalb wurde ei-
ne abweichende Funktion verwendet (Gl. 15). Das ist mo¨glich, da die urspru¨ngliche
Funktionsgleichung von Geider et al. (Gl. 14) allein darauf basiert, bestehende Da-
tensa¨tze beschreiben zu ko¨nnen. Mithilfe der neuen Gleichung ko¨nnen Ausgabewerte
auch fu¨r n ≤ 0,5 erzeugt werden. Abbildung 11 zeigt die genannten Zusammenha¨nge
jeweils fu¨r ein n von 1 und eines von 0,2. Dadurch, dass V Cmax in Abha¨ngigkeit von
Q berechnet wird, entsteht in dem Modell ein signifikanter Zusammenhang zwischen
Kohlenstoff- und Stickstoffmetabolismus [38].














Geider et al. [38] berichten, dass McCarthy und Goldmann [59] fu¨r Thalassiosira
pseudonana unter gleichma¨ßigem Wachstum bei Ammoniumlimitierung eine inverse
Ab-ha¨ngigkeit der maximalen, Stickstoff-spezifischen Stickstoffaufnahmerate (V Nmax)
von der Wachstumsrate feststellen (Abb. 12). V Nmax kann berechnet werden durch
Division von V Cmax durch Q. In Abbildung 12 werden die Daten von McCarthy
und Goldmann verglichen mit den entsprechenden Modellberechnungen. Zu sehen
ist auch hier, dass der Verlauf mit einem Formfaktor n von 0,2 besser beschrieben
werden kann als mit einem von 1.
Ross und Geider [83] zeigen, dass das hier behandelte Modell von 1998 durch die
























Q (g N (g C)-1)
n = 0,2
n = 1,0
Abbildung 11: Abha¨ngigkeit V Cmax(Q) fu¨r
ein n von 1 (nicht-gefu¨llte Quadrate) und
eines von 0,2 (gefu¨llte Quadrate). Die ge-
plotteten Daten werden berechnet mit Ni-
tratkonzentrationen zwischen 1µmolm−3
und 1mmolm−3 und Photonenfluenz-
raten zwischen 1µmol Photonenm−2 s−1
und 500 µmolPhotonenm−2 s−1, jeweils in
zehn gleich großen Intervallen. Als Para-
meterwerte werden die in Kap. 5.2.1 ge-
nannten Werte verwendet.
Chlorophyll- und Stickstoffgehaltes nicht gut wiedergibt. In der vorliegenden Arbeit
wird bei der Beschreibung dynamischen Wachstums jeweils nur maximal einen Wert
pro 24 Stunden verwendet, wodurch dieser Fehler nicht auffa¨llt.
4.1.4 Photoakklimatisation
Die Synthese von Chlorophyll a wird u¨ber die Kohlenstoff-spezifische Stickstoffauf-
nahmerate (V CN) direkt an die Stickstoffassimilation gekoppelt (Gl. 16). Da V
C
N
abha¨ngig von dem Kohlenstoffgehalt der Zellen ist (Gl. 13 und Gl. 14 bzw. Gl. 15),











− RChl a (16)
Diese Kopplung basieren Geider et al. [38] zum einen auf den von Mortain-Bertrand
et al. [63] festgestellten Zusammenhang zwischen der Akkumulation von Chloro-
phyll a und der Synthese von Apoproteinen und zum anderen auf die Erkenntnis von
Raven [79], dass der Verha¨ltniswert von Proteinen zu Pigmenten in den Pigment-
Protein-Komplexen allgemein hoch ist. Daru¨ber hinaus stimme, so Geider et al.,
die Annahme der Kopplung ebenfalls u¨berein mit den Ergebnissen von Pre´zelin und
Matlick [77], welche besagen, dass Gonyaulax polyhedra nach Stickstoffverhungerung
und Ha¨lterung unter hohen Lichtintensita¨ten nicht mehr in der Lage ist, eine Akkli-
matisierung an geringe Photonenfluenzraten zu vollziehen.
Die Chlorophyll a-Synthese wird reguliert durch die Variable ρChl a, deren Berech-
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Abbildung 12: Zusammenhang zwischen der maximalen, Stickstoff-pezifischen Nitrat-
aufnahmerate und der Wachstumsrate fu¨r einen Formfaktor n von 1 und einen
von 0,2. Die geplotteten Daten wurden berechnet mit Nitratkonzentrationen zwischen
0,03mmolm−3 und 2mmolm−3 und Photonenfluenzraten von 50µmolPhotonenm−2 s−1
und 150 µmolPhotonenm−2 s−1, jeweils in zehn gleich großen Schritten. Die Vergleichs-
daten von McCarthy und Goldmann [59] wurden mit Thalassiosira pseudonana erstellt.
Die verwendeten Parameterwerte sind, abweichend von denen fu¨r Thalassiosira weißflo-
gii (Kap. 5.2.1), folgende: PCref = 5.1 d
−1; Qmax = 0,2 gN (gC)
−1; R = 0d−1; V Cref =
1 gN (gCd)−1; θNmax = 0,4 gChl (gN)
−1; ζ = 1,54 gC (gN)−1. Bis auf den Wert von ζ
entsprechen die Werte den Angaben von Geider et al. [38] fu¨r Thalassiosira pseudonana.
nung Gleichung 17 entsprechend erfolgt. Der Term PCphot (α I)
−1 beschreibt das
Verha¨ltnis von assimilierter zu absorbierter Energie. Unter geringen Photonenstrom-
dichten entsprechen PCphot und (α I) einander. Mit zunehmender Photonenfluenzrate
jedoch u¨bersteigt (α I) PCphot in zunehmendem Maße. Um photooxidative Scha¨den
durch zu hohe Anregung zu vermeiden, sollten die Zellen bestrebt sein, den in Glei-
chung 17 vorkommenden Verha¨ltniswert mo¨glichst hoch zu halten. Dies kann durch
eine geringe Anfangssteigung der PI-Kurve erreicht werden, also einen geringen Chlo-
rophyll a-Gehalt der Zellen. Ist das Verha¨ltnis von PCphot zu (α I) niedrig, ist auch
ρChl a, also ein von diesem Verha¨ltnis abha¨ngender Anteil des maximalen Stickstoff-
spezifischen Chlorophyll a-Gehaltes (θNmax), niedrig. Und das wiederum fu¨hrt zu einer







Geider et al. [38] schreiben, das Ausmaß der Kopplung von Chlorophyll a-Synthese
mit der Stickstoffassimilationsrate hinge von dem Verha¨ltnis zwischen der vorherr-
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schenden Photonenfluenzrate I und dem Lichtsa¨ttigungsparameter Ik ab. Je gerin-
ger das Verha¨ltnis von I zu Ik, um so ho¨her ist die Chlorophyll a-Syntheserate bei





Ik ist abha¨ngig von dem Kohlenstoff-spezifischen Chlorophyll a-Gehalt (θ
C , Gl. 8)
und dem entsprechenden Stickstoffgehalt (Q, Gl. 9). Bezogen auf die besprochene
Kopplung bedeutet dies, dass die Chlorophyll a-Syntheserate bei gleichbleibender
Stickstoffassimilationrate um so ho¨her ist, je ho¨her Q und je geringer θC .
Die Rate der Chlorophyll a-Degradation (RChl a) ist, wie auch RC und RN , propor-
tional zu der entsprechenden Stoffkonzentration, hier zu Chlorophyll a. Geider et al.
[38] gehen, wie zuvor bereits erwa¨hnt wurde, vereinfachend davon aus, dass alle drei
Raten gleich sind.
4.1.5 Energiespeicherung
Unter Stickstoffmangel-Bedingungen und zugleich hohen Photonenstromdichten ist
das Verha¨ltnis von Photosynthese zu Stickstoffassimilation hoch. In dem Modell
spiegelt sich dieser Sachverhalt in einer abnehmenden Stickstoffquote wieder und
wird als Auffu¨llung der Energiereserven gewertet. Unter geringen Lichtintensita¨ten
oder Dunkelheit findet die Stickstoffassimilation weiterhin statt, wa¨hrend die Pho-
tosyntheserate abnimmt beziehungsweise stoppt. In dem Modell la¨uft die Stickstof-
fassimilation im Dunkeln unvera¨ndert weiter, wa¨hrend sie in Wirklichkeit (Kap. 2.5)
in verringertem Ausmaß stattfindet. Der beschriebene Vorgang kann als Mobilisie-
rung der Energiereserven betrachtet werden. Der gespeicherte Kohlenstoff stellt zum
einen Kohlenstoffskelette zur Verfu¨gung, zum anderen kann die darin gespeicherte
Energie aber auch durch Respiration freigesetzt werden und so unter anderem Stick-
stoffaufnahme und -assimilation mit Energie beliefern. Wa¨hrend der Mobilisierung
von Kohlenstoff nimmt folglich der Verha¨ltniswert Q sowohl aufgrund der anhalten-
den Stickstoffaufnahme als auch wegen dem abnehmenden Kohlenstoffgehalt zu.
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4.1.6 Einfluss der Temperatur
Die Temperatur beeinflußt sowohl die Photosynthese als auch die Assimilation von
Stickstoff u¨ber die Geschwindigkeit bestimmende Enzymprozesse.
In dem Modell bedeutet dies, dass die Werte PCmax, die Raten R
C , RChl, RN und
V Cmax mit der Temperatur variieren. Geider et al. [38] gehen davon aus, dass so-
wohl die Anfangssteigung der PI-Kurve (α) als auch die Halbsa¨ttigungskonstante
der Stickstoffaufnahme (Knit) unabha¨ngig von der Temperatur sind. Dabei stu¨tzen
sie sich auf entsprechende Ergebnisse von Ahlgren [1] und Post et al. [76].
In dem Modell wird vereinfachend davon ausgegangen, dass der Einfluss der Tem-











Diese Gleichung hat ihren Ursprung in der Arrhenius-Gleichung (Kap. 2.7). Ae ist
die Steigung der linearen Region des Arrheniusplots und gibt einen Temperaturwert
an. Tref ist die Bezugstemperatur, also die Temperatur, unter welcher die Parameter-
werte von PCref , Rref und V
C
ref bestimmt werden, und T ist die Versuchstemperatur.
Ist T gleich Tref , so wird Tfunction gleich eins. Ist T kleiner als Tref , so wird Tfunction
kleiner als eins. Das bedeutet, PCmax, R
X und V Cmax nehmen entsprechend kleinere
Werte an als PCref , Rref und V
C





Der Grundgedanke dieses Modells ist der, dass phytoplanktische Organismen ihr
Wachstum optimieren ko¨nnen, und zwar dadurch, dass sie ihre Stoff- und Ener-
gieressourcen optimal verteilen zwischen den miteinander konkurrierenden metabo-
lischen Bedu¨rfnissen fu¨r Na¨hrstoffaufnahme und -assimilation, Lichtabsorption und
Wachstum.
Pahlow [70] erkla¨rt sich auch die bemerkenswerte Konstanz des Redfield-Verha¨lt-
nisses u¨ber weite Teile des Meeres als Ergebnis des Evolutionsdruckes, unter Licht-
limitierung, aber hohen Kohlenstoffkonzentrationen maximale Wachstumsraten zu
erzielen.
Pahlow [70] ist der Ansicht, dass kein bis 2005 vero¨ffentlichtes Modell die unter
Licht- und Na¨hrstoﬄimitierung beobachtete unterschiedliche Entwicklung von Koh-
lenstoff, Stickstoff und Chlorophyll beschreiben kann. Daru¨ber hinaus bema¨ngelt er,
dass bisherige Phytoplanktonmodelle auf empirisch hergeleiteten Formulierungen
individueller Prozesse basieren. Als Beispiele nennt er die Beschreibung der Pho-
tosynthese als eine Funktion der Photonenstromdichte und die Modellierung des
Wachstums als Funktion des zellula¨ren Na¨hrstoffgehalts. Damit bezieht er sich auf
die Arbeiten von Platt und Jassby [75], Droop [24] und Geider et al. [38].
Da theoretische Herleitungen auf Zellebene sowohl fu¨r die Na¨hrstoffaufnahme [2] als
auch fu¨r Photosynthese und Photoakklimatisation [8] unternommen wurden, macht
sich Pahlow [70] zur Aufgabe, ein Konzept, welches Na¨hrstoff- und Chlorophylldy-
namik miteinander vereint, zu erstellen. Die oben angesprochene Optimierungshy-
pothese wird verwendet als ein allumfassendes Konzept, welches die individuellen
Zellfunktionen in eine einheitliche Beschreibung der Dynamik des Phytoplankton-
Chlorophylls und -Stickstoffs bringt.
Pahlow untergliedert die Biomasse des Phytoplanktons in Kohlenstoff, Stickstoff und
Chlorophyll. Wie in dem Modell von Geider et al. [38] wird Kohlenstoff sowohl als
Grundeinheit fu¨r Biomasse als auch fu¨r metabolische Energie angesehen. Alle me-
tabolischen Prozesse werden als Energie-umsetzende Prozesse bezu¨glich des Ener-
gieverbrauches und der Kohlenstoffinvolvierung angesehen. Energie und die Leis-
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tungsfa¨higkeit des Energieumsatzes 9 werden hier als die zwei Hauptressourcen be-
trachtet, welche fu¨r das Zellwachstum notwendig sind.
Die folgenden vier Annahmen sollen die Formulierung einer optimalen Aufteilung
von Energie und Leistungsfa¨higkeit des Energieumsatzes vereinfachen:
(1) Die Reaktionsgeschwindigkeit ist proportional zur Enzymkonzentration.
(2) Der Stickstoffgehalt pro Zelle ist proportional zum Enzymgehalt.
(3) Das Verha¨ltnis von Stickstoff zu Kohlenstoff im Chloroplasten ist das gleiche wie
in der gesamten Zelle.





Der Optimierungsgedanke fließt u¨ber die folgenden drei Annahmen in das Modell
ein:




Dunkelreaktionen“ sind so aufein-
ander abgestimmt, dass der gesamte Enzymapparat so effizient wie mo¨glich genutzt
werden kann.
(2) Neu fixierter Kohlenstoff wird aufgeteilt zwischen dem photosynthetischen Ap-
parat und dem Rest der Zelle, und zwar so, dass der Nettoenergiegehalt, der fu¨r
den Rest der Zelle zur Verfu¨gung steht, maximal ist. Der durch die Photosynthese
erzielte Nettoenergiegewinn wird fu¨r den Erwerb und die Weiterverarbeitung von
Stickstoff verwendet. Dabei wird das Ziel verfolgt, eine Stickstoffquote zu erreichen,
welche so gut wie mo¨glich mit der u¨bereinstimmt, welche eine maximale Wachs-
tumsrate fo¨rdert.
(3) Enzyme werden unterteilt in Energie erzeugende und Energie verarbeitende En-
zyme.
Der gesamte Enzymgehalt der Zelle wird unterteilt in fl und fd. fl ist der En-
zymanteil, welcher die
”




fl + fd = 1 (20)
9Die Leistungsfa¨higkeit des Energieumsatzes wird hier definiert als das Produkt aus
Enzymkonzentration/-anteil und der entsprechenden Energie-/Biomasse-Umsatzrate.
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fl wird in dem Modell parametrisiert. Da vermutet wird, dass die Zusammenset-
zung dieser beiden Anteile abha¨ngig von der vorherrschenden Photonenfluenzrate
ist, wird die Gu¨ltigkeit dieser Parametrisierung hier in Frage gestellt.
fl sowohl als auch fd werden optimal genutzt, wenn die gesamte Energie, die durch
fl fixiert wird, anschließend von fd weiterverarbeitet werden kann und fd kontinu-
ierlich aktiv ist. Dies ist der Fall, wenn
Dµlfl = µdfd. (21)
D ist die relative Tagesla¨nge, µl die Licht-spezifische Reaktionsrate und µd die
Dunkel-spezifische Reaktionsrate. Letztere stellt einen weiteren Parameterwert dar.
Da diese Tageszeit-abha¨ngigen Reaktionsraten abha¨ngig sind von der vorliegenden
Enzymzusammensetzung, wird vermutet, dass eine Parametrisierung derselben, ins-
besondere unter Mangelbedingungen nicht angemessen ist. Aus Gleichung 21 geht
hervor, dass fu¨r ein D kleiner als 1 die Energieumsatzkapazita¨t wa¨hrend des Tages
(µ∗, Gl. 22) ho¨her sein muss als die wa¨hrend der Dunkelphase. µ∗ ist das Produkt
aus Licht-spezifischer Reaktionsrate (µl) und dem Enzymanteil, welcher die ”
Licht-
reaktionen“ katalysiert (fl).
µ∗ = µlfl (22)
4.2.1 Photosynthese und Kohlenstoffassimilation
Q, die zellula¨re Stickstoffquote und zugleich Proxie fu¨r den Enzymgehalt, wird von
Pahlow [70] unterteilt in (Q - Q0) und Q0. (Q - Q0) ist der Anteil, welcher der
Erzeugung chemischer Energie wa¨hrend der Lichtreaktionen dient. Dieser Teil re-
pra¨sentiert den Proteingehalt des photosynthetischen Apparates. Q0 ist der Anteil,
welcher die chemische Energie im Cytoplasma weiterverarbeitet. Es wird vorausge-




Dunkelreaktionen“ beteiligt sind (s.o. Annahme 4). Weitergehend nimmt Pahlow
[70] vereinfachend an, dass das Verha¨ltnis von fl zu fd in Q0 und (Q - Q0) das gleiche
ist.
Durch die Annahme, das Verha¨ltnis von Stickstoff zu Kohlenstoff im Chloroplasten
sei das gleiche wie in der gesamten Zelle (s.o. Annahme 3), wird das Verha¨ltnis zwi-
49
4 Aufbau der Modelle
Tabelle 3: Einheiten und Definition der in dem von Pahlow erstellten Modell verwen-
deten Symbole. Aus Platzgru¨nden wird stellvertretend fu¨r
”




A Affinita¨t fu¨r anorganischen N m3 (gC)−1 s−1
A0 potentielle Affinita¨t fu¨r anorganischen N m
3 (gC)−1 s−1
aCN N-Assimilationsrate gN (gC)
−1 s−1
C Konzentration organischen C gCm−3
Chl Chl-Konzentration gChlm−3
fA Relativer Proteinanteil fu¨r Affinita¨t 1
fd Relativer Proteinanteil fu¨r ”
Dunkelreaktionen“ 1
fl Relativer Proteinanteil fu¨r ”
Lichtreaktionen“ 1
I Photonenfluenzrate µEm−2 s−1
N Konzentration organischen N gNm−3
Ni Konzentration anorganischen N gNm
−3
P Brutto C-Fixierungsrate pro Chl gC (gChl)−1 s−1
Q C-spezifischer N-Gehalt gN (gC)−1
Q0 Minimaler Wert von Q gN (gC)
−1
QR Optimaler Wert von Q unter Lichtlimitierung gN (gC)
−1
R Respirationsrate im Dunkeln s−1
RM Basis-Respirationsrate s
−1
SI Lichtsa¨ttigungsgrad der Photosynthese 1
V C0 Potentielle N-Aufnahmerate gN (gC)
−1 s−1
V C0 max Maximale potentielle N-Aufnahmerate gN (gC)
−1 s−1
V Cmax Maximale N-Aufnahmerate gN (gC)
−1 s−1
V CN N-Aufnahmerate gN (gC)
−1 s−1
αChl Chl-spezifische Anfangssteigung der PI-Kurve m2 gC (µEgChl)−1
µ Instantane Wachstumsrate s−1
µ U¨ber 24 h gemittelte Wachstumsrate s−1
µ∗ Energieumsatzkapazita¨t wa¨hrend des Tages s−1
µd Dunkel-spezifische Reaktionsrate s
−1
µg Brutto Instantane Wachstumsrate s
−1
µl Licht-spezifische Reaktionsrate s
−1
θC Verha¨ltnis Chl : C in der Zelle gChl (gC)−1
θˆC Verha¨ltnis Chl :N im Chloroplasten gChl (gC)−1
ξ Mit Chl assoziierter C gC (gChl)−1
ζ Kosten der Biosynthese gC (gN)−1
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θC ist das Verha¨ltnis von Chlorophyll zu Kohlenstoff in der gesamten Zelle, θˆC das
in den Chloroplasten. Der Parameter θˆC wird eingefu¨hrt, weil Pahlow [70] davon
ausgeht, dass dieser ein besserer Proxie fu¨r den mit dem photosynthetischen Appa-
rat assoziierten Pigmentgehalt ist als θC .
Die relative Lichtsa¨ttigung des phytosynthetischen Apparates (SI) wird hier berech-
net durch Gleichung 24. An dieser Stelle sei darauf hingewiesen, dass Pahlow [70]
Chlorophyll allgemein als Variable verwendet, wa¨hrend Geider et al. [38] in ihrem
Modell mit Chlorophyll a arbeiten.




αChl ist die Chlorophyll-spezifische Anfangssteigung der PI-Kurve, und I steht fu¨r
die Strahlungsintensita¨t. Die Lichtsa¨ttigung ist folglich um so ho¨her, je gro¨ßer αChl,
I und θˆC und je kleiner die Energieumsatzkapazita¨t wa¨hrend des Tages (µ∗) ist.
Die Brutto-Wachstumsrate µg ergibt sich durch Multiplikation des relativen Gehalts
an Enzymen, welche mit der Photosynthese assoziiert sind, mit der Energieumsatz-













= µg − R (26)
Pahlow [70] resu¨miert, das Verha¨ltnis zwischen Photosynthese und Strahlung in
seinem Modell habe große A¨hnlichkeit mit dem von Geider et al. [38], welche den
Zusammenhang allerdings empirisch beschreiben, was Pahlow [70] vermieden hat.
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4.2.2 Respiration
Die Respiration wird wie bei Geider et al. [38] berechnet.
R = RM + ζa
C
N (27)
RM ist die konstante Basisrespiration und entspricht im Wesentlichen R
C von Geider
et al. [38]. Bei demModell von Geider et al. [38] ist RC von der Temperatur abha¨ngig.
Diese Abha¨ngigkeit wird bei dem Modell von Pahlow vernachla¨ssigt. ζ steht in
beiden Modellen fu¨r die Biosynthesekosten. aCN ist die Stickstoff-Assimilationsrate.
Bei Geider et al. [38] wird nicht unterschieden zwischen Stickstoffaufnahme und -
assimilation. Dort wird anstelle der Stickstoff-Assimilationsrate (aCN) die Sticksstoff-
Aufnahmerate (V CN ) verwendet.
4.2.3 Aufnahme und Assimilation von Stickstoff
Pahlow [70] unterscheidet, wie gerade erwa¨hnt, in seinem Modell zwischen Stickstoff-
aufnahme und -assimilation. Beiden Prozessen liegen unterschiedliche Enzymreaktio-
nen zugrunde. Vereinfachend wird in der Arbeit von Pahlow [70] davon ausgegangen,
dass die Aufnahme kontinuierlich verla¨uft, wa¨hrend die Assimilation von Stickstoff
ausschließlich wa¨hrend der Lichtphase stattfindet. In Wirklichkeit jedoch ist weder
die Assimilation von Stickstoff auf die Lichtphase beschra¨nkt, noch ist es aufgrund
der unterschiedlichen Transportmoleku¨le, welche an der Nitrataufnahme beteiligt
sind, wahrscheinlich, dass die Nitrataufnahme kontinuierlich erfolgt (Kap. 2.5). Da
der Anteil an gelo¨sten Nitrat- beziehungsweise Ammoniumionen in der Zelle nor-
malerweise gering ist ([89], Kap. 2.5), kann davon ausgegangen werden, dass der
aufgenommene Stickstoff in der Regel baldmo¨glichst assimiliert wird. Diese Annah-
me fu¨hrt Pahlow [70] zu Gleichung 28.
V = a D (28)
V steht fu¨r die Aufnahmerate und a fu¨r die Assimilationsrate von Stickstoff. D
ist die relative Tagesla¨nge. Wa¨hrend Geider et al. [38] die Aufnahme von Stick-
stoff der klassischen Michaelis-Menten-Kinetik entsprechend modellieren, verfolgt
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Pahlow [70] die Theorie von Aksnes und Egge [2] und beschreibt die Aufnahme
als eine Funktion der maximalen Aufnahmerate (V Cmax) und der Affinita¨t (A). Die
von Aksnes und Egge erarbeitete Theorie der Na¨hrstoffaufnahme widerspricht der
Michaelis-Menten-Kinetik jedoch keineswegs, sie beschreibt diese vielmehr auf sub-
zellula¨rer Ebene.
Die im Folgenden verwendeten Parameter sind an die des Pahlow-Modells angepasst
und weichen entsprechend ab von denen, welche in der Arbeit von Aksnes und Egge
verwendet werden. Die Affinita¨t zu einem Substrat (A) kann in Abha¨ngigkeit der
Anzahl der vorhandenen Membrantransporter (i), der Oberfla¨che eines jeden Trans-
porters (O) und dem Massentransferkoeffizienten (v) beschrieben werden (Gl. 29).
Letzterer beschreibt die relative Geschwindigkeit zwischen Transporter und Na¨hr-
stoffionen.
A = i O v (29)
Die Ionenaufnahmerate kann gema¨ß der klassischen Michaelis-Menten-Kinetik mit






−1) steht fu¨r die maximale Aufnahmerate, S (molm−3) fu¨r die Substratkon-
zentration, und KS (molm
−3) ist die Halbsa¨ttigungskonstante. Aksnes und Egge
beschreiben Vmax und KS in Abha¨ngigkeit von Anzahl und Oberfla¨che der Mem-









τ ist die Zeit, die ein Transporter beno¨tigt, um ein Na¨hrstoffion durch die Membran
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Ni ist die Konzentration anorganischen Stickstoffs im Medium.
Pahlow [70] wertet es als großen Vorteil, dass sich sowohl V Cmax als auch A auf Zel-
lebene erfassen lassen. Er geht davon aus, dass der Proteinanteil, welcher fu¨r die
Transporter verwendet wird, ein Anteil von Q0 ist, also von dem Proteinanteil, der
fu¨r die cytoplasmatische Umsetzung der wa¨hrend der Photosynthese gebundenen
Energie zusta¨ndig ist. Q0 wird entsprechend unterteilt in fA und (1 - fA). fA re-
pra¨sentiert den Proteinanteil von Q0, welcher in Form von Transportproteinen vor-
liegt. Pahlow [70] verwendet (1 - fA) vereinfachend als den Anteil, welcher potentiell
an dem ersten Schritt der Stickstoffassimilation (Gl. 2) beteiligt sein kann. Es wird
angenommen, dass die Affinita¨t A ein dem Anteil von fA an Q0 entsprechender An-
teil der potentiellen Affinita¨t A0 ist (Gl. 34). V
C
max ist ein Anteil der potentiellen
Stickstoffaufnahmerate (V C0 , Gl. 35).
A = A0 fA (34)
V Cmax = V
C
0 (1− fA) (35)
Pahlows U¨berlegung zur Berechnung von fA basiert auf dem Optimierungsprinzip.
Es soll ein Wert fu¨r fA gefunden werden, welcher zu einer maximalen Stickstoffauf-
nahmerate fu¨hrt. Werden sowohl Gleichung 34 als auch Gleichung 35 in Gleichung 33
eingesetzt, die Ableitung von V CN nach fA null gesetzt und anschließend nach fA auf-








V Cmax wird durch diese Gleichung eine hyperbolische Funktion von Ni, wie es Pahlow
[70] zufolge von Kudela und Dugdale [51] beschrieben wird.
Um die maximale Stickstoffaufnahmerate V Cmax berechnen zu ko¨nnen, fehlt weiterhin
ein Wert fu¨r die potentielle Stickstoffaufnahmerate V C0 . Diese soll u¨ber die Wachs-
tumsrate bestimmt werden.
Pahlow [70] geht davon aus, dass die Wachstumsrate der Zellen abha¨ngig ist von
der vorherrschenden Lichtintensita¨t und dem Stickstoffstatus der Zellen. Ist die
Wachstumsrate lichtgesa¨ttigt, so sollten maximale Stickstoffaufnahmerate und die
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4.2 Pahlow-Modell
Vera¨nderung der Wachstumsrate mit Q proportional zueinander sein.






Neben der Abha¨ngigkeit von Q soll die Wachstumsrate auch eine Abha¨ngigkeit von
der Photonenfluenzrate I aufweisen. Um dies zu erreichen, geht Pahlow [70] u¨ber
den Zusammenhang der Kohlenstoff- und Stickstoffzunahmerate im Gleichgewicht
(Gl. 38), was als eine kritische Annahme gesehen wird, da letztenendes auch dyna-
misches Wachstum beschrieben werden soll.






Dadurch kann V CN in Abha¨ngigkeit von Q und I beschrieben werden
10, was die





Die A¨nderung der lichtgesa¨ttigten Wachstumsrate mit dem Stickstoffstatus der Zel-
len wird durch die partielle Ableitung des Termes Q−Q0
Q (ζQ+1)
nach Q wiedergegeben.
Um auf die maximale Stickstoffaufnahmerate zu kommen, definiert Pahlow [70] die
maximale potentielle Stickstoffaufnahmerate (in der vorliegenden Arbeit als V C0 max
bezeichnet). Diese wird dann erreicht, wenn der gesamte Kohlenstoff, der nicht in
die Synthese von Chlorophyll geht (1 - ξ θC) 11, fu¨r die Aufnahme von Stickstoff
verwendet wird. Es wird vermutet, dass dieser Modellwert den tatsa¨chlichen Wert
jedoch stark u¨bersteigt. Pahlow [70] multipliziert zur Berechnung von V C0 max den
Term (1 - ξ θC) mit der relativen Tagesla¨nge D und der Energieumsatzkapazita¨t
wa¨hrend des Tages (µ∗). Der dadurch entstehende Term beschreibt die theoretische
10V C
N
= D µ∗ SI (Q-Q0)(ζ Q + 1)
−1, SI s. Gl. 24
11ξ θC ist der Kohlenstoffanteil des photosynthetischen Apparates an dem Gesamtkohlenstoffgehalt
der Zelle
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Umsatzkapazita¨t der an der Stickstoffaufnahme beteiligten Enzyme. Dieser wird ins
Verha¨ltnis gesetzt zu den Biosynthesekosten (Gl. 40).





V C0 max hat die Einheit ”
Gramm assimilierter Stickstoff pro Kosten fu¨r die Assimi-
lation in Gramm Kohlenstoff und pro Tag“. Die maximale potentielle Stickstoffas-
similationsrate aC0 max erha¨lt man, indem durch D dividiert wird.
Die Vera¨nderung der lichtgesa¨ttigten Wachstumsrate mit Q wird mit V C0 max mul-
tipliziert, und man erha¨lt die Stickstoffquoten-spezifische, potentielle Stickstoffauf-










Anhand dieses Wertes ko¨nnen V Cmax (Gl. 35), V
C
N (Gl. 33) und letztendlich die










Der Ansatz zur Beschreibung der Chlorophyll-Synthese ist ein ganz anderer als der
von Geider et al.. Wa¨hrend Geider et al. die Chlorophyllsynthese u¨ber einen Re-
gulationsterm an die Stickstoffassimilation koppeln, geht Pahlow [70] davon aus,
dass auch der Chlorophyllsynthese ein Optimierungsmechanismus zugrunde liegt
und koppelt sie direkt an den Kohlenstoffmetabolismus. Eine Kopplung mit dem
Stickstoffmetabolismus erfolgt indirekt u¨ber den Zusammenhang von θC und θˆC
(Gl. 23).
Zuna¨chst wird die Menge an Kohlenstoff parametrisiert, die mit dem photosyn-
thetischen Apparat assoziiert ist. Diese wird als ξ bezeichnet. Dadurch kann die
Netto-Kohlenstofffixierung unterteilt werden in µ ξ θˆC und µ (1 − ξ θˆC). ξ θˆC ist
das Verha¨ltnis des Kohlenstoffs, welcher mit Chlorophyll assoziiert ist, zu dem
Gesamtkohlenstoffgehalt der Chloroplasten. Pahlow [70] verwendet µ ξ θˆC als den
Teil der Kohlenstoffixierung, welcher fu¨r die Chlorophyllsynthese verwendet wird.
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µ (1 − ξ θˆC) ist entsprechend der Teil der Kohlenstofffixierung, welcher fu¨r die Syn-
these anderer Komponenten des Chloropasten verwendet wird. Obwohl der Teil der
Kohlenstofffixierung pro Zelle, welcher nicht fu¨r die Synthese von Chlorophyll ver-
wendet wird, maximiert werden soll und nicht der pro Chloroplast, sei µ (1 − ξ θˆC)
der bessere Term zur Beschreibung der Pigmentsynthese, so Pahlow [70].
Die Gleichung zur Beschreibung der Chlorophyllsynthese wird u¨ber den folgenden
Optimierungsgedanken hergeleitet: Wenn der neu fixierte Kohlenstoff optimal ver-
teilt wird, fu¨hrt dies zu einem maximalen Ertrag durch die Photosynthese. Dieser
wird erreicht durch Maximierung des Produktes SI × (1 - ξ θˆ
C), wenn also die Pho-
tosynthese lichtgesa¨ttigt ist und der Teil der Kohlenstofffixierung, welcher nicht fu¨r
die Synthese von Chlorophyll verwendet wird, mo¨glichst hoch ist. So kann die Op-








Um die Zeitabha¨ngigkeit in diesen Optimierungsgedanken zu integrieren, geht Pahlow
[70] davon aus, dass die Zunahmerate von θC in Abha¨ngigkeit dieser partiellen Ab-
leitung beschrieben werden kann. Er setzt voraus, dass es einen optimalen Wert fu¨r
θˆC gibt, unterhalb dessen θC zu- und oberhalb dessen entsprechend abnimmt. Diese


















k ist das Produkt aus instantaner Wachstumsrate und dem Verha¨ltnis von Chlo-
rophyll zu dem Kohlenstoff, welcher mit dem Chlorophyll des photosynthetischen
Apparat assoziiert ist.
Ausgehend von der Vera¨nderungsrate von θC kommt Pahlow [70] auf die Gleichung
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Wenn also viel Chlorophyll im Verha¨ltnis zu dem Kohlenstoff des photosynthetischen
Apparates vorhanden ist, erreicht die A¨nderungsrate von θC einen Wert, welcher der
momentanen Wachstumsrate genau entgegen wirkt. Dies fu¨hrt dazu, dass kein Chlo-
rophyll mehr synthetisiert wird, bis der weiterhin zunehmende Kohlenstoffgehalt θˆC
so weit verringert, dass Chlorophyll wieder synthetisiert wird.
4.2.5 Energiespeicherung
Wie in dem Modell von Geider et al. werden auch hier die Kohlenstoff- und die
Stickstoffassimilation getrennt voneinander behandelt. Dadurch kann beispielswei-
se unter hohen Photonenfluenzraten und zugleich geringer Stickstoffverfu¨gbarkeit
verha¨ltnisma¨ßig viel Kohlenstoff gebunden werden, was sich in einem abnehmenden
Wert von Q widerspiegelt und als Speicherung von Polysacchariden gewertet wird.
Im Dunkeln, wenn in dem Modell weder Kohlenstoff noch Stickstoff assimiliert wird,
nimmt Q zu, was als Freisetzung von gespeicherten Kohlenhydraten gewertet wird.
In dem Modell von Geider et al. findet dagegen die Aufnahme und Assimilation von
Stickstoff auch wa¨hrend der Nacht statt.
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4.2.6 Einfluss der Temperatur
In diesem Modell wird der Einfluss der Temperatur auf Reaktionsgeschwindigkeiten
nicht modelliert.
4.2.7 Optimierung der Stickstoffquote
Wie in Kapitel 4.2 bereits erwa¨hnt wurde, interessiert Pahlow die Konstanz des
Redfield-Verha¨ltnisses u¨ber weite Gebiete des Ozeans. In dem hier bearbeiteten
Modell-Paper versucht Pahlow einen Wert der optimalen Stickstoffquote herzuleiten.
Und zwar geht er dafu¨r von Wachstum im Gleichgewicht aus, was, wie bereits zuvor
erwa¨hnt wurde, als eine kritische Annahme zur Beschreibung dynamischen Wachs-
tums gesehen wird. Wird Gleichung 38 nach V CN D
−1 aufgelo¨st und µg anschließend











Wird der letzte Teil dieser Gleichungsfolge anstelle von aCN in die Gleichung der Re-
spiration (Gl. 27) und diese anschließend in die Gleichung der instantanen Wachs-












Pahlow geht davon aus, dass diese Gleichung ein Maximum erreicht, wenn die Stick-
stoffquote optimal ist. Gleichung 51 wird folglich nach Q abgeleitet, null gesetzt und
nach Q aufgelo¨st. QR ist der Wert, bei welchem die instantane Wachstumsrate (µ)
maximal sein sollte.







Geider et al. [38] bauen ihr Modell auf bekannten empirischen Zusammenha¨ngen auf.
Viele Parameterwerte lassen sich aus bestehenden Daten herleiten oder berechnen.
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Pahlow [70] hingegen versucht die Modellgleichungen auf Stoffwechselebene herzulei-
ten und geht davon aus, dass der pflanzliche Metabolismus dahingehend optimiert
wird, dass mo¨glichst viel assimilierte Energie in das Wachstum der Organismen
fließen kann. Aufgrund zahlreicher bisher nicht ins Detail bekannter Stoffwechsel-
wege muss Pahlow [70], wie auch Geider et al. [38], einige Vereinfachungen seiner
Modellgleichungen in Kauf nehmen. Da Pahlow [70] sich bei der Modellierung auf,
beziehungsweise unterhalb der Zellebene bewegt, mu¨ssen daru¨ber hinaus viele Pa-
rameterwerte abgescha¨tzt werden.
Die Modellierung der instantanen Wachstumsrate (1/C dC/dt) ist in beiden Model-
len a¨hnlich. Geider et al. [38] modellieren sie als die Differenz zwischen Photosynthe-
serate und Respiration, Pahlow [70] als Differenz zwischen Brutto-Wachstumsrate
und Respiration. Das Modell von Geider et al. [38] beinhaltet im Gegensatz zu
dem von Pahlow [70] eine Temperaturabha¨ngigkeit der Photosyntheserate, der Re-
spiration und der Na¨hrstoffaufnahme beziehungsweise der -assimilation. Die Pho-
tosyntheserate von Geider et al. [38] und die Brutto-Wachstumsrate von Pahlow
[70] unterscheiden sich vor allem dadurch voneinander, dass Pahlow [70] anstelle
der maximalen, Kohlenstoff-spezifischen Photosyntheserate (PCmax), welche von der
Temperatur und der Stickstoffquote abha¨ngig ist, die Energieumsatzrate wa¨hrend
des Tages (µ∗) verwendet. Diese ist abha¨ngig von der relativen Tagesla¨nge. Daru¨ber
hinaus verwendet Pahlow [70] anstelle des Verha¨ltnisses (θC/PCmax), welches eine
lineare Funktion von Q ist, fu¨r die Modellierung der Lichtsa¨ttigung das Verha¨ltnis
(θˆC/µ∗). Dieses ist ist abha¨ngig von ((Q - Q0)/Q), also dem relativen Proteingehalt
des photosynthetischen Apparates.
Pahlow [70] unterscheidet, im Gegensatz zu Geider et al. [38], zwischen Stickstoffauf-
nahme und -assimilation. Geider et al. [38] gehen davon aus, dass die Assimilation
von Stickstoff direkt durch die Michaelis-Menten-Kinetik modelliert werden kann.
Pahlow [70] hingegen modelliert die Nitrataufnahme mithilfe des von Aksness und
Egge [2] erarbeiteten Konzeptes, welches die Michaelis-Menten-Kinetik auf Stoff-
wechselebene widergibt. Wa¨hrend bei Geider et al. [38] die maximale, Kohlenstoff-
spezifische Stickstoffaufnahmerate mit einer willku¨rlich festgelegten Funktion in
Abha¨ngigkeit des Parameters V Cref berechnet wird, geht Pahlow [70] davon aus,
dass die potentielle Stickstoffaufnahmerate V C0 u¨ber die potentielle Assimilations-
rate hergeleitet werden kann. Allerdings wird diese u¨ber die Annahme gleichma¨ßi-
gen Wachstums ermittelt, was bei der Beschreibung dynamischen Wachstums zu
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fehlerhaften Ergebnissen fu¨hren ko¨nnte. Die Gleichung der Stickstoffzunahmerate
(1/N dN/dt) wird in beiden Modellen als Differenz aus Stickstoff-spezifischer Stick-
stoffaufnahmerate und der Basisrespiration beschrieben.
Die Chlorophyll (a)-Zunahmerate (1/Chl dChl/dt) bei Geider et al. [38] wird u¨ber
den Regulationterm ρChl a an die Stickstoffaufnahmerate (V
C
N) gekoppelt. Ist das
Verha¨ltnis von assimilierter zu absorbierter Energie hoch, was von den Zellen zur
Vermeidung photooxidativer Scha¨den angestrebt wird, so wirkt sich dies positiv auf
die Chlorophyll a-Synthese aus und umgekehrt. Pahlow [70] hingegen modelliert die
Chloro-phyll-Synthese u¨ber die Theorie, dass die Zelle bestrebt ist, die Nettoproduk-
tion des photosynthetischen Apparates zu maximieren. Angestrebt wird folglich eine
hohe Lichtsa¨ttigung und ein maximales Verha¨ltnis des Kohlenstoffs, welcher nicht
mit Chlorophyll assoziiert ist, zu dem Gesamtkohlenstoffgehalt der Zelle. In dem Mo-
dell muss Pahlow [70] sich jedoch auf den Gesamtkohlenstoffgehalt der Chloroplasten
beziehen. Die Chlorophyll (a)-Zunahmerate wird in beiden Modellen abzu¨glich der
Degradationsratenkonstante von Chlorophyll (a) berechnet.
Wa¨hrend bei dem Modell von Pahlow [70] die Chlorophyll-Syntheserate eine direkte
Abha¨ngigkeit vom Kohlenstoffmetabolismus aufweist, fu¨hrt diese Abha¨ngigkeit bei
dem Modell von Geider et al. [38] u¨ber den Stickstoffmetabolismus.
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5 Implementierung der Modelle
Die Implementierung der beiden Modelle erfolgt in GNU Octave. GNU Octave ist
eine frei verfu¨gbare Software, welche hauptsa¨chlich zur Lo¨sung numerischer Proble-
me entwickelt wurde. Die verwendete Skriptsprache ist weitgehend kompatibel mit
Matlab [26]. Fu¨r die Erstellung von Graphiken wird das kommandozeilengesteuerte,
ebenfalls frei verfu¨gbare Programm Gnuplot verwendet.
Sowohl das Modell von Geider et al. als auch das von Pahlow berechnen die zeitli-
che Vera¨nderung von Kohlenstoff-, Stickstoff und Chlorophyll(a)-Gehalt pro Volu-
meneinheit. Die Bestimmung dieser Variablen basiert auf einem System von Diffe-
rentialgleichungen, welches numerisch gelo¨st werden muss. GNU Octave kann hier-
zu auf das Subroutinenpaket LSODE (Livermore Solver for Ordinary Differential
Equations, von Hindmarsh) zuru¨ckgreifen [26]. LSODE wird als eine der akkura-
testen Routinen angesehen, welche derzeit verfu¨gbar sind [20]. Sie basiert auf dem
Runge-Kutta-Verfahren (RKV). Da es fu¨r zahlreiche Differentialgleichungen nicht
mo¨glich ist, die Lo¨sungsfunktionen in Form von Funktionsgleichungen anzugeben,
muss auf spezielle Na¨herungsverfahren wie das RKV zuru¨ckgegriffen werden, um
die Lo¨sungskurve punktweise zu berechnen. Grundgedanke des RKV ist der, dass
die Lo¨sungskurve einer Differentialgleichung mit einem bestimmten Anfangswert in
Teilintervalle untergliedert wird und jedes dieser Intervalle durch eine Gerade mit
der Gleichung y−y0
x−x0
= m ersetzt wird. Fu¨r die Steigung m der Ersatzgeraden wird
eine Art mittlerer Steigungswert der Lo¨sungskurve erhoben. Dabei wird das Stei-
gungsverhalten der Lo¨sungskurve sowohl in den beiden Randpunkten als auch in der
Intervallmitte in unterschiedlicher Gewichtung beru¨cksichtigt. Dadurch erweist sich
das RKV als ein Rechenverfahren von hoher Genauigkeit [71].
Der grundlegende Aufbau eines GNU Octave-Programmes erfolgt in mehreren Text-
dateien. Im vorliegenden Fall beinhaltet eine Datei die Definition der Parameterwer-
te, eine andere die Lo¨sung des Gleichungssystems und in dem so genannten Haupt-
programm werden die Anfangswerte festgelegt, weitere Berechnungen durchgefu¨hrt
und die Lo¨sungswerte schließlich in eine
”
comma separated value“ (csv)-Datei u¨ber-
tragen. Auf diese greift das Programm Gnuplot zuru¨ck, um eine graphische Ausgabe
zu generieren.
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5.1 Gleichgewichtszustand unter verschiedenen Licht- und
Na¨hrstoffbedingungen
Es sollen Variablenwerte der beiden Modelle in Abha¨ngigkeit unterschiedlicher abio-
tischer Bedingungen (hier Photonenfluenzrate und Nitratkonzentration) im Gleich-
gewichtszustand bestimmt werden, um einen U¨berblick u¨ber die ermittelten Werte
zu ermo¨glichen. Dafu¨r wird zuna¨chst ein Na¨hrstoff-/Licht-Bereich festgelegt, welcher
mo¨glichst sowohl Limitierungs- als auch Sa¨ttigungsbedingungen umfasst. Die Photo-
nenfluenzrate wird von 4µmolPhotonenm−2 s−1 bis 500µmolPhotonenm−2 s−1, die
Nitratkonzentration von 0,1mmolm−3 bis 5mmolm−3 variiert. Die virtuellen Zel-
len enthalten bei Versuchsbeginn 10mgChl (a)m−3, 310mgCm−3 und 61mgNm−3.
Von dieser Zusammensetzung ausgehend wird das Modell fu¨r jeden Punkt in dem
festgelegten Bereich (Auflo¨sung: 100× 100) ins Gleichgewicht gerechnet. Gleichma¨ßi-
ges Wachstum wird in dem Modell erreicht, sobald die Zunahmeraten von Kohlen-
stoff, Stickstoff und Chlorophyll weniger als 1% voneinander abweichen. Die fu¨r
jeden Punkt in dem festgelegten Na¨hrstoff-/Licht-Bereich berechneten Variablen-
werte werden herausgeschrieben. Es entsteht eine dreidimensionale Matrix. Diese
wird anschließend von Gnuplot in eine dreidimensionale Darstellung u¨bertragen.
5.2 Vergleich der erhobenen Daten mit den Modellberechnungen
Fu¨r die Modellierung des in Kapitel 3.2 beschriebenen Versuches werden drei Ein-
zelprogramme in dem Hauptprogramm miteinander verknu¨pft.
Die Vorkultivierung erfolgte unter ausreichend hohen Na¨hrstoffbedingungen, um bei
deren Modellierung von konstant hohen Nitratkonzentrationen ausgehen zu ko¨nnen.
Es werden drei Differentialgleichungen (dC/dt, dChl (a)/dt und dN/dt) beno¨tigt.
Die virtuelle Biomasse vor der Vorkultivierung wird willku¨rlich festgelegt und setzt
sich wie folgt zusammen: 10mgChlorophyll (a), 310mgKohlenstoff und 61mgStick-
stoff. Sobald sich das Wachstum im Gleichgewicht befindet, ist die modellierte Vor-
kultivierung abgeschlossen.
Die Kultur wird virtuell verdu¨nnt und in Medium mit einer Nitratkonzentration
35,4mmolm−3 inokuliert. Die Modellierung des Hauptversuchs beginnt. Im Unter-
schied zu dem Vorkulturmodell nimmt hier die Nitratkonzentration Ni mit negati-
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vierter Nitratakkumulationsrate ab, sodass ein Gleichungssystem aus vier Diffenti-
algleichungen entsteht (dC/dt, dChl (a)/dt, dN/dt und dNi/dt).
Nach 237 Stunden Versuchslaufzeit wird die berechnete Biomasse gespeichert und
ein auf diesen Daten basierendes Modell mit einer Nitratkonzentration von
45,5mmolm−3 gestartet. Da die Nitratkonzentration in dem Versuch nur einmalig
erho¨ht wurde, liegen auch diesem Modell vier Differentialgleichungen zugrunde.
Geider et al. [38] gehen davon aus, dass ihr Modell die anfa¨ngliche Lagphase nicht
beschreiben kann. Deswegen beginnen sie die dynamische Modellierung im Gegen-
satz zu hier erst bei Tag fu¨nf.
5.2.1 Verwendete Parameter bei Geider et al.
Der erste Schritt fu¨r die Anpassung des Modells an die erhobenen Daten besteht
darin, die fu¨r Thalassiosira weißflogii spezifischen Parameterwerte zu bestimmen.
Ae
Fu¨r die Steigung der linearen Region des Arrhenius Plots wird der Wert 4500K von
Eppley [27] u¨bernommen. Wird, wie es in dieser Arbeit teilweise der Fall ist, fu¨r
Tref der gleiche Wert verwendet wie fu¨r T , so hat der Wert von Ae (Gl. 19) keinen
Einfluss auf die Modellberechnungen.
Knit
Als Wert fu¨r die Halbsa¨ttigungskonstante geben Geider et al. sowohl fu¨r die bei-
den Diatomeen Skeletonema costatum und Thalassiosira pseudonana als auch fu¨r
Pavlova lutheri 1mmol m−3 an. Dieser Wert wird hier fu¨r Thalassiosira weißflogii
u¨bernommen.
n
Dem Formfaktor wird ein Wert von 0,2 zugewiesen. Weitere Erla¨uterungen hierzu
sind Kapitel 4.1.3 zu entnehmen.
PCref
Fu¨r die maximale Kohlenstoff-spezifische Photosyntheserate unter Bezugstempera-
tur Tref und bei maximaler Stickstoffquote Qmax ko¨nnte ein Wert aus den vorhande-
nen Daten mithilfe von Gleichung 53 fu¨r die Wachstumsrate berechnet werden, wenn
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bezeichnet die Wachstumsrate, δC
δt
die Vera¨nderung des Kohlenstoffgehaltes
zwischen zwei Messungen mit der Zeit, und C gibt den mittleren Kohlenstoffwert
der beiden Messungen wieder.
Aus oben genanntem Grund wird jedoch PCref mit Gleichung 54 berechnet, welche
exponentielles Wachstum voraussetzt und folglich nur in der exponentiellen Wachs-
tumsphase Gu¨ltigkeit hat.
Der so berechnete Maximalwert soll als Richtwert fu¨r die Modellanpassung dienen.











gibt die zeitliche Vera¨nderung des logarithmierten Kohlenstoffgehaltes jeweils
zwischen zwei aufeinanderfolgenden Messungen wieder.
Durch Addition der Respirationsrate (Berechnung s. u.) zu der ermittelten Wachs-
tumsrate erha¨lt man PCphot, die Kohlenstoff-spezifische Photosyntheserate (Gl. 6).
PCmax ist der Maximalwert von P
C
phot, dieser betra¨gt 3,1 d
−1 und wird wa¨hrend der
ersten vier Tage nach Versuchsbeginn erzielt. Der Zusammenhang zwischen PCmax
und PCref ist in Gleichung 9 erfasst. Fu¨r P
C
ref ergibt sich der Wert 3,5 d
−1. Der
optimal an das Modell angepasste Wert liegt bei 3,9 d−1. Die vorhandene Diskre-
panz ko¨nnte auf die Dunkelphasen zuru¨ckzufu¨hren sein, welche unter anderem dazu
fu¨hren, dass das Wachstum nicht kontinuierlich expotentiell verla¨uft.
Qmax
Im Verlauf dieses Versuches wird eine maximale Stickstoffquote von 0,24 gN (gC)−1
zwischen Tag vier und fu¨nf erreicht. Dieser Wert wird bei der Modellierung fu¨r
Qmax verwendet. Laws und Bannister [54] erzielten bei den Lichtlimitierungsversu-
chen einen maximalen Wert von 0,23 gN (gC)−1 bei einer Nitratkonzentration von
250mmolm−3 und einer Photonenfluenzrate von etwa 12µmolPhotonenm−2 s−1.
Geider et al. [38] verwenden fu¨r Pavlova lutheri, Skeletonema costatum und Thalas-
siosira pseudonana einen Wert von 0,2 gN (gC)−1.
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Qmin
Die in diesem Versuch erzielte minimale Stickstoffquote liegt bei 0,052 gN (gC)−1
und wird gegen Ende des zehnten Tages erreicht. Wird dieser Wert jedoch als Qmin
verwendet, so liegen die von dem Modell wa¨hrend der Stickstoffmangelphase berech-
neten Werte fu¨r den Kohlenstoffgehalt unter den im Versuch gemessenen Daten. Des-
halb wird fu¨r Qmin ein Wert von 0,04 gN (gC)
−1 verwendet. Laws und Bannister [54]
erzielten bei den Stickstoﬄimitierungsversuchen einen minimalen Wert von 0,06 gN
(gC)−1 bei einer Photonenfluenzrate von circa 240µmolPhotonenm−2 s−1.
Rref
Einen Wert fu¨r Rref erha¨lt man durch Abscha¨tzen und Ausprobieren. Der optimal
an die Daten des ersten Versuchsteils angepasste Wert liegt bei 0,08 d−1. Im zweiten
Versuchsdurchlauf liegt der Wert bei 0,16 d−1. Wie in Kapitel 2.3 erwa¨hnt wurde,
berechnete Geider [34] aus den Daten von Weger et al. [100] fu¨r RM einen Wert von




Die Referenztemperatur wird der Einfachheit halber der Versuchstemperatur gleich-
gesetzt. Diese betra¨gt 15 beziehungsweise 288,15K.
V Cref







Basierend auf Gleichung 55 wird fu¨r V Cmax ein Wert von 0,1 gN (gCd)
−1 berech-
net. Der Maximalwert wird wa¨hrend der ersten vier Tage ermittelt. Gleichung 14
beziehungsweise 15 zufolge sollte V Cmax erreicht werden, wenn Q minimal ist. In
dem Versuch nimmt die Stickstoffkonzentration jedoch ab, weshalb V Cmax bei hohen
Stickstoffquoten erreicht wird. Es ist folglich davon auszugehen, dass die maximale
Stickstoffaufnahmerate ho¨her ist als der berechnete Wert.
Der Zusammenhang zwischen V Cmax und V
C
ref wird in Gleichung 15 beschrieben. Der
Wert fu¨r V Cref liegt bei 0,14 gN (gC)
−1 d−1. Der an das Modell optimal angepasste
Wert betra¨gt 0,6 gN (gC)−1 d−1.
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Innerhalb der ersten Stunden nach erneuter Nitratzugabe sollte der Wert den Be-
rechnungen zufolge bei 0,07 gN (gC)−1 d−1 liegen. Der optimal an den Datenverlauf
angepasste Werte betra¨gt 0,075 gN (gC)−1 d−1.
αChl a
Aus den Daten von Laws und Bannister [54], die unter Lichtlimitierung ermittelt
wurden, wird ein Wert von 10−5 gCm2 (gChl a)−1 (µmolPhotonen)−1 fu¨r αChl a be-
rechnet. Dieser findet in dem Modell als Parameterwert Anwendung.
θNmax
Hier dienen ebenfalls die Daten von Laws und Bannister [54] als Orientierung.
Wa¨hrend der Lichtlimitierungsversuche 12 wird ein maximaler Verha¨ltniswert von
0,25 gChl a (gN)−1 erreicht, welcher als Parameterwert verwendet wird.
ζ
Pahlow [70] berechnet bei Verwendung von Nitrat als Stickstoffquelle einen Wert von
2,3molC (molN)−1, bei Verwendung von Ammonium einen von 1,8molC (molN)−1
fu¨r die Assimilationskosten von Stickstoff. In der vorliegenden Arbeit finden diese
Werte Anwendung (1,97 gC (gN)−1 bzw. 1,54 gC (gN)−1). Die Biosynthesekosten
umfassen daru¨ber hinaus jedoch unter anderem noch die hohen Kosten der Peptid-
bindung. Es kann folglich davon ausgegangen werden, dass ζ in Wirklichkeit ho¨her
ist, was dazu fu¨hrt, dass der verwendete Respirationsparameter niedriger ist als
der tatsa¨chlichen (vgl. Beschreibung zu Rref). Mit einem Wert von 1,97 gC (gN)
−1
(Nitrat als Stickstoffquelle) fu¨r ζ kann der erste Versuchsteil gut beschrieben wer-
den (Geider et al. [38] geben, unabha¨ngig von der Stickstoffquelle, einen Wert von
2 gC (gN)−1 an) . Nach erneuter Nitratzugabe wird zuna¨chst eine Kohlenstoffab-
nahme beobachtet, welche nur durch einen stark erho¨hten Wert fu¨r ζ (5 gC (gN)−1)
beschrieben werden kann.
Abiotische Faktoren
Der Versuch wurde mit einer Photonenfluenzrate I von 100µmolPhotonenm−2 s−1
durchgefu¨hrt und wird auch dementsprechend modelliert. Die Stickstoffkonzentrati-
onNi zu Beginn des Versuchs betrug 42mmolm
−3 13, die nach erneuter Nitratzugabe
12minimal 4,4µmolPhotonenm−2 s−1 bei konstant 250mmolNO−3 m
−3
13In dem durchgefu¨hrten Versuch wurden wa¨hrend der ersten zehn Tage 6,6mmolm−3 mehr Stick-
stoff assimiliert als Nitrat im Medium gemessen wurde.
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50mmolm−3 14. Diese beiden Werte finden in dem Modell Anwendung.
Tabelle 4: Verwendete Parameterwerte fu¨r das Modell von Geider et al.
Parameter Einheit Teil 1 Teil 2
AE K 4500 4500
Knit gNm
−3 0,01401 0,01401







Rref d−1 0,08 0,16
Tref K 288,15 288,15
V Cref gN (gC)
−1 d−1 0,6 0,075
αChl a m2 gC (µE)−1 (gChl a)−1 10−5 10−5
θNmax gChl a (gN)
−1 0,25 0,25
ζ gC (gN)−1 1,97 5
5.2.2 Verwendete Parameter bei Pahlow
Werden die von Pahlow [70] fu¨r Thalassiosira fluviatilis angegebenen Parameterwer-
te verwendet und fl entsprechend optimiert, ko¨nnen die mit Thalassiosira weißflogii
erhobenen Daten nicht gut beschrieben werden. Folglich werden die Parameterwer-
te unabha¨ngig davon entwickelt. Aufgrund der starken Stoffgehaltsschwankungen,
die sich aus der Tag :Nacht-Rhythmik bei diesem Modell ergeben, kann das Mo-
dell unter Lichtvariation nicht ins Gleichgewicht gerechnet werden. Deshalb werden
zwei Parametersets bestimmt: Eines zur Beschreibung der Daten unter Lichtvaria-
tion und eines zur Beschreibung der Versuchsdaten unter der Annahme, dass eine
durchga¨ngig Belichtung stattfindet. Die relative Tagesla¨nge wird trotzdem mit 2/3
parameterisiert, um die daraus berechneten Variablenwerte entsprechend berechnen
zu ko¨nnen.
A0
Der Parameter A0 entstammt der Arbeit von Aksnes und Egge [2] und beschreibt
14Im zweiten Teil des Versuches wurden insgesamt 4,4mmolm−3 mehr Stickstoff assimiliert als im
Medium zu Beginn gemessen wurde.
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im vorliegenden Fall die potentielle Affinita¨t zu anorganischem Stickstoff. Seine Ein-
heit
”
Volumen pro Biomasse, Zellen o.a. und Zeit“ ergibt sich aus seiner Herlei-
tung (Kap. 4.2.3). In dem Modell mit eingebauter Lichtvariation werden die bes-
ten U¨bereinstimmungen mit dem Wert 10m3 (gC)−1 d−1 erzielt. Die Rechnung ins
Gleichgewicht erfolgt mit dem von Pahlow angegeben Wert 0,97m3 (mmolC)−1 d−1
(80,77m3 (gC)−1 d−1).
fl
fl steht fu¨r den relativen Anteil an Proteinen, welcher an den so genannten ”
Licht-
reaktionen“ der Photosynthese beteiligt ist. Am besten ko¨nnen die Daten bei vari-
ierenden Lichtverha¨ltnissen durch Verwendung des Wertes 0,1 beschrieben werden.
Fu¨r die Rechnung ins Gleichgewicht wird der Wert 0,2 verwendet.
Q0
Hier muss der Wert verwendet werden, welcher im Laufe des Versuches als minimale
Stickstoffquote festgestellt werden konnte (0,052 gN (gC)−1). Wird, wie in dem Mo-
dell von Geider et al., ein geringerer Wert verwendet, so berechnet das Modell sowohl
unter Stickstoffmangelbedingungen als auch unter hohen Stickstoffkonzentrationen
einen zu hohen Kohlenstoff- beziehungsweise zu niedrigen Stickstoffgehalt. Bei Ver-
Tabelle 5: Verwendete Parameterwerte fu¨r das Modell von Pahlow [70]. Die erste Spalte
beinhaltet den Parameternamen, die zweite die Einheit. Die dritte und vierte Spalte ge-
ben die verwendeten Parameterwerte wieder, welche fu¨r die Modellierung mit integrierter
Licht : Dunkel-Variation verwendet werden, jeweils fu¨r den ersten und zweiten Versuchs-
teil. Die beiden letzten Spalten geben die entsprechenden Werte wieder, welche fu¨r die
Rechnung ins Gleichgewicht verwendet werden.
Parameter Einheit 1.1 1.2 2.1 2.2
A0 m
3 (gC)−1 d−1 10 10 80,77 80,77
D 1 2/3 2/3 2/3 2/3
Fl 1 0,1 0,1 0,2 0,2
Q0 gN (gC)
−1 0,052 0,052 0,052 0,052
RM d
−1 0,05 0,23 0,04 0,3
αChl m2 gC (µE)−1 (gChl)−1 10−5 10−5 10−5 10−5
µd d
−1 4,8 3,2 2,5 2,5
ξ gC (gChl)−1 8,4 8,4 8,4 8,4
ζ gC (gN)−1 1,97 5 1,97 5
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wendung von 0,052 gN (gC)−1 fu¨r Q0 stimmen Kohlenstoff- und Stickstoffgehalt
unter Mangelbedingungen mit den erhobenen Daten u¨berein.
RM
Hier passt ein Wert von 0,05 d−1 fu¨r die Basisrespiration gut mit den Modellberech-
nungen unter Lichtvariation zusammen. Bei angenommener konstanter Belichtung
ergibt sich ein Wert von 0,04 d−1.
Wie bei dem Modell von Geider et al. wird auch hier die Basisrespiration im zwei-
ten Versuchsteil erho¨ht, allerdings in sehr viel sta¨rkerem Maße als bei Geider et al.
auf einen Wert von 0,23 d−1 unter variierender Belichtung und auf 0,3 d−1 bei als
konstant angenommener Belichtung.
Wie bereits erwa¨hnt wurde, berechnet Geider [34] fu¨r Rref einen Wert von 0,2 d
−1
aus den Daten von Weger et al. [100].
αChl
Hier wird, wie bei Geider et al., der aus den Daten von Laws und Bannister ermittelte
Wert 10−5 gCm2 (gChlµmolPhotonen)−1 verwendet. Allerdings beziehen sich Laws
und Bannister auf Chlorophyll a, Pahlow hingegen allgemein auf Chlorophyll.
µd
Die bestmo¨gliche Anpassung des Modells an die Daten erfolgt mit einer Dunkel-
spezifischen Wachstumsrate von 4,8 beziehungsweise 3,2 d−1 bei einem Licht :Dunkel-
Rhythmus und 2,5 d−1 ohne Lichtvariation.
ξ
Die beste Modellbeschreibung gelingt mit einem Wert von 8,4 gC (gChl)−1.
ζ
Dieser Wert wird von Pahlow berechnet (vgl. Kap. 5.2.1). Der hier verwendete Wert
betra¨gt, wie bei Geider et al., 1,97 gC (gN)−1 im ersten und 5 gC (gN)−1 im zweiten
Versuchsteil.
Abiotische Faktoren
Die abiotischen Faktoren werden den Versuchsbedingungen entsprechend mit 100
µmolPhotonenm−2 s−1 fu¨r die Photonenfluenzrate und 42mmolm−3 beziehungs-
weise 50mmolm−3 fu¨r die vorliegende Stickstoffkonzentration Ni modelliert (vgl.
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Na¨hrstoﬄimitierung im Vergleich mit den Daten von Laws und Bannister
Kap. 5.2.1). Die relative Tagesla¨nge D betra¨gt 2/3.
5.3 Zusammenhang von θC, θN , Q und der Wachstumsrate unter Licht- und
Na¨hrstoﬄimitierung im Vergleich mit den Daten von Laws und
Bannister
Es soll festgestellt werden, ob die Modelle die von Laws und Bannister [54] ermittel-
ten Datensa¨tze mit den fu¨r Thalassiosira weißflogii ermittelten Parameterwerten zu
beschreiben in der Lage sind. Das sollte theoretisch mo¨glich sein, da davon ausge-
gangen wird, dass Thalassiosira weißflogii und Thalassiosira fluviatilis, welche Laws
und Bannister als Versuchsorganismus verwendeten, die gleiche Art beschreiben.
Die den Versuchen von Laws und Bannister zugrunde liegenden Nitratkonzentra-
tionen und Photonenfluenzraten (Kap. 3.3) werden bei der Modellierung derselben
wie folgt umgesetzt. Bei den Lichtlimitierungsversuchen wird eine Nitratkonzentra-
tion von 250mmolm−3 und Photonenfluenzraten von 4µmolPhotonenm−2 s−1 bis
210µmolPhotonenm−2 s−1 verwendet. Den Na¨hrstoﬄimitierungsversuchen wird ei-
ne Photonenfluenzrate von 240µmolPhotonenm−2 s−1 und Nitratkonzentrationen
von 0,003mmolm−3 bis 0,5mmolm−3 vorausgesetzt. Um ein besseres Versta¨ndnis
der Werteverteilung zu erlangen, wird daru¨ber hinaus noch ein Plot erstellt, welcher
die Verha¨ltniswerte im Bereich von 0,01mmol Nitrat m−3 bis 2mmol Nitrat m−3
und 4µmolPhotonenm−2 s−1 bis 250µmolPhotonenm−2 s−1 darstellt. Es werden
jeweils zehn Werte mit gleicher Schrittweite in dem festgelegten Bereich verwendet,
sodass fu¨r die U¨bersichtsdarstellungen (Abb. 36 und 38) eine Matrix aus 10 × 10
Werten entsteht. Die Biomassezusammensetzung bei Beginn der Modellierung ent-
spricht der in Kapitel 5.2 beschriebenen. Ausgehend von diesen Bedingungen werden
die Modelle ins Gleichgewicht gerechnet und die berechneten Verha¨ltniswerte von





6.1 Gleichgewichtszustand unter verschiedenen Licht- und
Na¨hrstoffbedingungen
Der berechnete Gehalt an Kohlenstoff, Stickstoff und Chlorophyll (a) mit Erreichen
des Gleichgewichts ist stark abha¨ngig von den festgelegten Anfangsbedingungen
(Kap. 5.1). Dies sollte bei der Betrachtung der Ergebnisse beachtet werden. Im
Vordergrund stehen hier die Verha¨ltniswerte von Kohlenstoff, Stickstoff und Chlo-
rophyll (a) in Abha¨ngigkeit von Na¨hrstoff- und Lichtbedingungen. Bei Festlegung
der Anfangsbedingungen auf die in Kapitel 5.1 genannten Werte resultiert fu¨r Q
ein Wert von circa 0,2 gN (gC)−1 und fu¨r θC einer von etwa 0,16 gChl (a) (g N)−1.
Beide Werte sind relativ hoch. Eine solche Biomassezusammensetzung sollte unter
ausreichenden Na¨hrstoff- und geringen Lichtbedingungen erreicht werden.
6.1.1 Geider-Modell
Der Pfeil in Abbildung 13 bei der Darstellung der Zeitspanne t zeigt auf den Be-
reich, in welchem der Gleichgewichtszustand am schnellsten erreicht wird. Dieser
liegt bei Photonenfluenzraten von circa 100µmolPhotonenm−2 s−1 und gesa¨ttigten
Na¨hrstoffkonzentrationen. Auch bei den Darstellungen des Kohlenstoff-, Stickstoff-
und Chlorophyll a-Gehaltes ist in diesem Bereich ein
”
Knick“ in der aufgespannten
Fla¨che zu beobachten. Aufgrund der gewa¨hlten Biomassezusammensetzung zu Be-
ginn des Versuches (s.o.) muss jeweils nur wenig Biomasse aufgebaut werden, um die
angestrebten Stoffzusammensetzung zu erreichen. Allgemein dauert die Rechnung
ins Gleichgewicht unter Mangelbedingungen la¨nger als unter Sa¨ttigungsbedingun-
gen. Unter geringen Photonenfluenzraten ist der berechnete Biomassegehalt gering,
da nur sehr wenig Energie fu¨r den Aufbau derselben zur Verfu¨gung steht. Mit zuneh-
mender Belichtungsintensita¨t nimmt der Biomassegehalt zuna¨chst stark zu, was vor
allem auf die lange Zeitspanne zuru¨ckzufu¨hren ist, welche vergeht, ehe der Gleich-
gewichtszustand erreicht ist. Anschließend sinkt der Biomassegehalt aufgrund der
anfa¨nglichen Biomassezusammensetzung (s. Kap. 5.1 und 6.1) und der damit ein-
hergehenden kurzen Modelllaufzeit bis zum Erreichen des stationa¨ren Zustandes in
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diesem Wertebereich auf Minimalwerte ab. Unter hohen Photonenfluenzraten kann
in kurzer Zeit viel Biomasse aufgebaut und der Gleichgewichtszustand somit erreicht
werden.
Die Verha¨ltniswerte sind unabha¨ngig von den gewa¨hlten Anfangswerten. Die Stick-
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Abbildung 13: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Werte fu¨r den Zeitpunkt
t bis zum Erreichen des stationa¨ren Zustandes, den zugeho¨rigen Kohlenstoffgehalt C,
Stickstoffgehalt N und den Chlorophyll a-Gehalt Chl a, jeweils unter Voraussetzung un-
terschiedlicher Licht- und Na¨hrstoffbedingungen. Bei einem Vergleich der dargestellten
Werte ist zu beachten, dass unterschiedliche Perspektiven zur Darstellung verwendet wer-
den. Zur Berechnung finden die in Kap. 5.2.1 genannten Parameterwerte fu¨r den ersten
Versuchsdurchlauf Anwendung.
stoffquote Q (Abb. 14) zeigt unter hohen Nitratkonzentrationen und hohen Pho-
tonenfluenzraten u¨ber weite Bereiche Werte, welche bei etwa 0,2 gN (gC)−1 liegen.
Mit abnehmender Stickstoffkonzentration im Medium nimmt auch Q ab, da weniger
Stickstoff akkumuliert werden kann. Mit abnehmender Photonenfluenzrate hingegen
steigt Q, was auf die verringerte Kohlenstoffakkumulation zuru¨ckzufu¨hren ist. Damit
widersprechen diese Ergebnisse der Aussage von Armstrong [5], welcher behauptet,
das hier bearbeitete Modell berechne maximale Stickstoffquoten fa¨lschlicher Weise
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Abbildung 14: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Werte fu¨r die Stickstoffquote
Q (linke Seite) bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes. Zur Berechnung werden die in
Kap. 5.2.1 genannten Parameterwerte fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet. Der
Graph auf der rechten Seite zeigt, unter welchen abiotischen Bedingungen der Wert QR
(s. Text) ± 0,01 berechnet wird.
unter maximalen Wachstumsraten. Er schreibt, maximale Stickstoffquoten werden
in der Regel unter lichtlimitierten Bedingungen erreicht, was hier offensichtlich der
Fall ist.
In Kapitel 4.2.7 wird die Berechnung von QR nach Pahlow [70] beschrieben. Wird,
wie hier, fu¨r Qmin (anstelle von Q0) ein Wert von 0,04 gN (gC)
−1 eingesetzt, so
ergibt sich fu¨r QR ein Wert von 0,19 gN (gC)
−1. Unter welchen Licht- und Na¨hr-
stoffbedingungen QR erreicht wird, ist Abbildung 14 zu entnehmen.
Das Verha¨ltnis von Chlorophyll a zu Kohlenstoff (θC) entwickelt sich a¨hnlich wie das
I (µE m-2 s-1)
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Abbildung 15: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Werte fu¨r den Kohlenstoff-
spezifischen Chlorophyll a-Gehalt der Zelle (θC) und den des Chloroplasten θN bei Errei-
chen des Gleichgewichtszustandes. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1 genannten
Parameterwerte fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet.
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zu Stickstoff (θN). Mit abnehmender Photonenfluenzrate ist ein Anstieg zu verzeich-
nen und mit sinkender Nitratkonzentration eine Abnahme (Abb. 15). Unter Licht-
mangel wird mehr Chlorophyll a beno¨tigt, um die mangelhafte Energieversorgung
auszugleichen. Steht wenig Stickstoff zur Verfu¨gung, wird nur entsprechend wenig
Chlorophyll a synthetisiert. Die relative Vera¨nderung dieses Verha¨ltnisses ist bei θC
ausgepra¨gter als bei θN . Wa¨hrend θN unter geringen Photonenfluenzraten gegen den
Parameterwert θNmax (0,25 gChl a (gN)
−1) strebt, u¨bersteigt θC den von Laws und
Bannister unter Lichtlimitation festgestellten Wert von 0,054 gChl a (gC)−1.
Maximale Wachstumsraten (Abb. 16) werden unter hohen Photonenfluenzraten und
hohen Na¨hrstoffkonzentrationen berechnet und liegen in dem verwendeten Werte-
bereich bei knapp unter 2 d−1. Nimmt die Photonenstromdichte beziehungsweise
die Nitratkonzentration ab, so sinkt auch die Wachstumsrate. Armstrong [5] geht
dementgegen davon aus, dass das Modell von Geider et al. [38] maximale Wachs-
tumsraten nur unter maximalen Stickstoffquoten berechnet (s. o.).
V Cmax und V
C
N (Abb. 17) zeigen unter hohen Nitratkonzentrationen den gleichen
Ni (mmol m-3)


















Abbildung 16: Mit dem Modell von Gei-
der et al. berechnete Wachstumsrate bei
Erreichen des Gleichgewichtszustandes.
Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1
genannten Parameterwerte fu¨r den ersten
Versuchsdurchlauf verwendet.
Verlauf mit zunehmender Photonenfluenzrate. Exakt denselben Verlauf werden sie
aber vermutlich erst unter noch ho¨heren Na¨hrstoffkonzentrationen erreichen. Mit
abnehmender Nitratkonzentration unterscheiden sie sich zunehmend voneinander.
Wa¨hrend V Cmax zuna¨chst stark, dann mit abflachender Steigung zunimmt, nimmt
V CN durchga¨ngig ab.
Die Photosyntheseraten PCmax und P
C
phot unterscheiden sich besonders unter gerin-
gen Photonenfluenzraten voneinander (Abb. 18). Dort nimmt PCmax Maximalwerte
an, PCphot hingegen sinkt stark ab. P
C
phot erreicht Maximalwerte unter hohen Photo-
nenfluenzraten und zugleich hohen Na¨hrstoffkonzentrationen.
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Abbildung 17: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Stickstoffaufnahmeraten
V Cmax und V
C
N bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes. Bei einem Vergleich der dar-
gestellten Werte ist zu beachten, dass unterschiedliche Perspektiven zur Darstellung ver-
wendet werden. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1 genannten Parameterwerte fu¨r
den ersten Versuchsdurchlauf verwendet.
Armstrong [5] geht davon aus, dass die Berechnung maximaler Photosyntheseraten
in dem Modell von Geider et al. maximale Stickstoffquoten voraussetzt. Und dies
widerspricht unter anderem den Ergebnissen von Laws und Bannister [54], welche
zeigen, dass zum Erreichen maximaler Wachstumsraten keine maximalen Stickstoff-
quoten vorliegen mu¨ssen. Bei Betrachtung der Abbildungen 14, 16 und 18 fa¨llt auf,
dass PCmax und Q zwar prinzipiell den gleichen Verlauf haben (vgl. Kap. 4.1.1),
PCphot und Q sich jedoch in ihrem Verlauf voneinander unterscheiden. In dem Mo-
dell werden folglich weder fu¨r das Erreichen maximaler Werte von PCphot noch der
Wachstumsrate maximale Stickstoffquoten vorausgesetzt.
Abbildung 19 zeigt zum einen Ik/2 und zum anderen das Verha¨ltnis der vorliegenden
Photonenfluenzrate zu Ik, dem Lichtsa¨ttigungsparameter. Ik wird mit Gleichung 18
berechnet. Ik/2 gibt an, bis zu welcher Lichtintensita¨t die Photosyntheserate durch
θC , also das Verha¨ltnis von Chlorophyll a zu Kohlenstoff, limitiert wird. Oberhalb
von Ik/2 werden zunehmend die ”
Dunkelreaktionen“ der Photosynthese limitierend.
Nach Akklimatisierung an hohe Photonenfluenzraten nimmt α in sta¨rkerem Maße
ab als PCmax, was dazu fu¨hrt, dass Ik unter ho¨heren Photonenstromdichten erreicht
wird. Die Nitratkonzentration nimmt insofern Einfluss auf den Lichtsa¨ttigungspara-
meter, als dass dieser mit abnehmenden Na¨hrstoffkonzentrationen sinkt, was darauf
zuru¨ckzufu¨hren ist, dass PCmax sta¨rker abnimmt als α.
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Abbildung 18: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Photosyntheseraten PCmax
und PCphot bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes. Es ist zu beachten, dass unter-
schiedliche Perspektiven zur Darstellung verwendet werden. Zur Berechnung werden die
in Kap. 5.2.1 genannten Parameterwerte fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet.
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Abbildung 19: Mit dem Modell von Geider et al. berechnete Werte fu¨r Ik / 2 und I / Ik
bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1 ge-























































































Abbildung 20: Mit dem Modell von Pahlow berechnete Werte fu¨r den Zeitpunkt t bis zum
Erreichen des stationa¨ren Zustandes, den zugeho¨rigen Kohlenstoffgehalt C, Stickstoffge-
halt N und den Chlorophyll a-Gehalt Chl a, jeweils unter Voraussetzung unterschiedlicher
Licht- und Na¨hrstoffbedingungen. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2 genannten Pa-
rameterwerte fu¨r die Gleichgewichtsberechnung des ersten Versuchsdurchlaufes verwendet.
In dem Pahlow-Modell vergeht insbesondere unter Lichtmangelbedingungen sehr
viel Zeit bis der stationa¨re Zustand errecht ist (Abb. 20, Zeit t). Daraus resultieren
sehr hohe Biomassewerte unter geringen Photonenfluenzraten (logarithmische Skala
der Applikate). Unter geringen Nitratkonzentrationen kann, wie bei dem Modell von
Geider et al., ein Biomasseanstieg verzeichnet werden, welcher aufgrund des relativ
großen Wertebereichs der Applikate in der graphischen Darstellung kaum sichtbar
ist. Bei vergleichsweise geringen Photonenfluenzraten (ca. 20µmolPhotonenm−2 s−1)
ist ebenfalls ein
”
Knick“ in der aufgespannten Fla¨che zu beobachten. Wa¨hrend dieses
Pha¨nomen bei Geider et al. erst ab einer Nitratkonzentration von etwa 1mmolm−3
auftritt, durchzieht der
”
Knick“ bei dem Modell von Pahlow den gesamten darge-
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stellten Na¨hrstoffbereich. Oberhalb von etwa 100µmolPhotonenm−2 s−1 bleibt der
Stickstoffgehalt relativ konstant, der Gehalt an Kohlenstoff nimmt leicht zu und der
Chlorophyllgehalt ab. Dieser Verlauf weicht von dem des anderen Modells stark ab.
Wie in Kapitel 5.2.2 erwa¨hnt wurde, konnte das Modell von Pahlow unter variieren-
der Belichtung nicht ins Gleichgewicht gerechnet werden, weshalb zu diesem Zweck
ein zweiter Parametersatz bestimmt wurde.


















I (µmol Photonen m-2 s-1)
Abbildung 21: θN bei verschiedenen Pho-
tonenfluenzraten und einer Stickstoffkon-
zentration von 250mmol m−3, gemessen
von Laws und Bannister [54].
Geider et al.. Unter geringen Nitratkonzentrationen nimmt der Verha¨ltniswert ab,
unter geringen Lichtintensita¨ten nimmt er zu. Liegen ausreichend Na¨hrstoffe und
hohe Photonenfluenzraten vor, so bleibt Q weitestgehend unvera¨ndert. Wa¨hrend Q
bei dem Modell von Geider et al. unter diesen Bedingungen um einen Wert von
etwa 0,2 gN (gC)−1 schwankt, liegt der berechnete Wert bei Pahlow unterhalb von
0,15 gN (gC)−1.
Wird, wie hier, fu¨r Q0 ein Wert von 0,052 gN (gC)
−1 verwendet, so ergibt sich fu¨r
QR (Kap. 4.2.7) ein Wert von 0,22 gN (gC)
−1. Dieser wird jedoch nicht erreicht.
Der Verlauf von θC ist ebenfalls a¨hnlich wie der in dem Modell von Geider et al..
Unter geringen Photonenfluenzraten steigt der Wert an, unter geringen Nitratkon-
zentrationen sinkt er - hier jedoch nur sehr geringfu¨gig - ab. Bei dem Modell von
Geider et al. ist sowohl der beschriebene Anstieg als auch die Abnahme steiler als
bei dem von Pahlow. Unter geringen Photonenfluenzraten erreicht θC einen Wert
von 0,04 gChl (gC)−1 und liegt damit unterhalb des Wertes, welchen Laws und Ban-
nister unter diesen Bedingungen messen konnten (0,054 gChl a (gC)−1). Die Werte
von θˆC liegen durchga¨ngig ho¨her als die von θC und erreichen unter geringen Pho-
tonenstromdichten die genannten Maximalwerte von Laws und Bannister.
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Abbildung 22: Mit dem Modell von Pahlow berechnete Verha¨ltniswerte Q, θC θN und θˆC
bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2 ge-
nannten Parameterwerte fu¨r die Gleichgewichtsberechnung des ersten Versuchsdurchlaufes
verwendet.
θN sinkt bei Photonenfluenzraten, die kleiner als 10µmolPhotonenm−2 s−1 sind, auf
unter 0,2 gChl (gN)−1 ab. Dieser Verlauf kann bei dem Modell von Geider et al. nicht
festgestellt werden. Bei etwa 30µmolPhotonenm−2 s−1 erreicht der Wert ein Maxi-
mum von 0,22 gChl (gN)−1. Laws und Bannister ermittelten mit 0,25 gChl a (gN)−1
einen ho¨heren Maximalwert (Abb. 21).
Mit zunehmender Photonenfluenzrate nimmt θN kontinuierlich ab. Mit abnehmen-
der Nitratkonzentration nimmt θN nur sehr geringfu¨gig ab.
Die von den beiden Modellen berechneten Wachstumsraten unterscheiden sich ins-
besondere unter geringen Nitratkonzentrationen stark voneinander. Wa¨hrend das
Modell von Geider et al. mit abnehmender Nitratkonzentration eine starke Reduk-
tion der Wachstumsrate berechnet (Abb. 16), nimmt die Wachstumsrate in dem
geplotteten Wertebereich bei dem Modell von Pahlow insgesamt um nur wenige
Prozent ab (Abb. 23). Maximalwerte werden unter hohen Photonenfluenzraten und
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hohen Nitratkonzentrationen berechnet und betragen etwa 1,19 d−1. Sie liegen damit
weit unterhalb der maximalen Wachstumsrate des anderen Modells.
Der prinzipielle Verlauf der maximalen Stickstoffaufnahmerate V Cmax (Abb. 24)
Ni (mmol m-3)

















Abbildung 23: Mit dem Modell von
Pahlow berechnete Wachstumsrate bei
Erreichen des Gleichgewichtszustandes.
Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2
genannten Parameterwerte fu¨r den ersten
Versuchsdurchlauf verwendet.
unterscheidet sich nicht stark von dem des anderen Modells. Bis zu einer Photonen-
stromdichte von 100µmolPhotonenm−2 s−1 nimmt V Cmax in beiden Modellen stark
zu. Diese Steigung flacht in zunehmendem Maße ab. Das Modell von Geider et al. er-
reicht bei 5mmol Nitrat m−3 einen Wert von fast 0,5 gN (gC)−1 d−1, das Modell von
Pahlow hingegen nur einen von 0,175 gN (gC)−1 d−1. Mit abnehmender Nitratkon-
zentration nimmt V Cmax in dem Modell von Pahlow in dem geplotteten Wertebereich
nur geringfu¨gig zu, wa¨hrend in dem Modell von Geider et al. ein sta¨rkerer Anstieg
beobachtet werden kann.
In Hinblick auf die Photonenfluenzrate a¨hnelt der Verlauf von V CN dem des ande-
ren Modells. In dem dargestellten Wertebereich erfolgt im Vergleich jedoch lediglich





unterscheiden sich hauptsa¨chlich unter geringen Nitratkonzentrationen voneinander.
Wa¨hrend V CN leicht abnimmt, nimmt V
C
max leicht zu. V
C
N und die Assimilationsrate
aCN unterscheiden sich ausschließlich durch den Faktor 2/3 (relative Belichtungszeit
D) voneinander (Gl. 28). Die potentielle Stickstoffaufnahmerate V C0 und die maxi-
male Stickstoffaufnahmerate V Cmax unterscheiden sich hauptsa¨chlich unter geringen
Nitratkonzentrationen voneinander. Dort ist ein sta¨rkerer Anstieg von V C0 im Ver-
gleich zu V Cmax zu beobachten.
Im Zusammenhang damit steht die Entwicklung des Variablenwertes fA (Gl. 35,
Abb. 25). Die Entwicklung der Affinita¨t A und dem Proteinanteil fA, welcher fu¨r
die Affinita¨t aufgewendet wird, verla¨uft konvergent (Gl. 34). Wa¨hrend mit abneh-
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Abbildung 24: Mit dem Modell von Pahlow berechnete Stickstoffaufnahme- und -






0 bei Erreichen des Gleichgewichtszustandes.
Bei einem Vergleich der dargestellten Werte ist zu beachten, dass unterschiedliche Per-
spektiven zur Darstellung verwendet werden. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2
genannten Parameterwerte fu¨r die Gleichgewichtsberechnung des ersten Versuchsdurch-
laufes verwendet.
mender Nitratkonzentration jeweils eine Zunahme zu verzeichnen ist, erfolgt mit
reduzierter Photonenfluenzrate eine Abnahme. fA wird berechnet in Abha¨ngigkeit
der Nitratkonzentration Ni und der potentiellen Nitrataufnahmerate V
C
0 (Gl. 36).
Je ho¨her Ni und je geringer V
C
0 ist, um so geringer ist der fu¨r fA berechnete Wert.
Die Entwicklung von V C0 in Abha¨ngigkeit der Na¨hrstoff- und Lichtverfu¨gbarkeit ist
in Abbildung 24 dargestellt.
Die Lichtsa¨ttigung SI steigt mit der Photonenfluenzrate an. Die abnehmende Stei-
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Abbildung 25: Mit dem Modell von Pahlow berechnete Werte fu¨r A und fA bei Erreichen
des Gleichgewichtszustandes. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2 genannten Para-
meterwerte fu¨r die Gleichgewichtsberechnung des ersten Versuchsdurchlaufes verwendet.
Ni (mmol m-3)



















Abbildung 26: Mit dem Modell von
Pahlow berechnete Werte fu¨r SI bei
Erreichen des Gleichgewichtszustandes.
Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2




6.2 Vergleich der erhobenen Daten mit den Modellberechnungen
6.2.1 Geider-Modell
Versuchsteil 1: An hohe Nitratkonzentration akklimatisierten Zellen ver-
siegt die Stickstoffquelle.
Wie in Abbildung 27 zu sehen ist, ko¨nnen die gemessenen Daten des ersten ver-
suchsteiles gut von dem Modell beschrieben werden.
Der berechnete Kohlenstoffgehalt weicht nur minimal von den gemessenen Werten
ab. Die Stickstoffakkumulation im Modell erfolgt bis zur Erscho¨fung der Stickstoff-
quelle exponentiell. Anschließend bleibt der berechnete Stickstoffgehalt konstant.
Der berechnete Chlorophyll a-Gehalt entwickelt sich a¨hnlich. Bis zur Erscho¨pfung
der Stickstoffquelle nehmen beide stark zu. Wa¨hrend der Gesamtgehalt an Stick-
stoff darauf folgend jedoch konstant bleibt, wird im Fall des Chlorophyll a ein leicht
abnehmender Verlauf berechnet, was in Abbildung 30 gut zu sehen ist. Eine solche
Entwicklung geht auch aus den Daten von Flynn et al. [31] fu¨r Isochrysis galbana
hervor.
Anstelle der gemessenen 35,4mmol Nitrat m−3 beziehungsweise 45,5mmol Nitrat
m−3 wird, wie in Kapitel 5.2.1 bereits erwa¨hnt wurde, 42mmolm−3 beziehungsweise
50mmolm−3 anorganischer Stickstoff zur Modellierung verwendet. Daraus resultiert
die zu Beginn des Versuchs zu beobachtete Differenz der Nitratkonzentration zwi-
schen Modell und gemessenen Daten. Ein solches Ungleichgewicht bezu¨glich des
Stickstoffgehaltes kann ebenfalls in dem Datensatz von Flynn et al. [31] beobachtet
werden. Dort betra¨gt die Differenz zwischen Ammonium und partikula¨rem organi-
schem Stickstoff (PON) 15% [90].
Versuchsteil 2: Nitratpeak nach Stickstoffhungerung.
Im zweiten Teil des Versuches ko¨nnen weder der Kohlenstoff- noch der Stickstoff-
gehalt durch das Modell hinreichend gut beschrieben werden (Abb. 27), wenn ein
einheitlicher Parametersatz verwendet wird.
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Abbildung 27: Vergleich des Modells von Geider et al. mit den Daten von Thalassiosira
weißflogii. Dargestellt wird der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlenstoff
und Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander, dem Chlorophyll a-Gehalt und dem Gehalt an
anorganischem Stickstoff im Medium. Es wurden keine Chlorophyll a-Daten erhoben. Die
Modellberechnungen basieren auf den in Kap. 5.2.1 fu¨r den ersten Versuchsteil genannten
Parameterwerten und sind durch eine Volllinie dargestellt, die erhobenen Daten durch
gefu¨llte Kreissymbole.
Die bei den Daten zu beobachtende starke Kohlenstoffabnahme wird nur in sehr
schwach ausgepra¨gter Form wiedergegeben. Die berechnete Stickstoffakkumulation
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erfolgt wesentlich schneller als die erhobenen Daten zeigen. Wird durchga¨ngig ein
ho¨herer Wert fu¨r ζ , also die Biosynthesekosten, verwendet (damit einher geht die
Variation weiterer Parameter, s. Beschriftung Abb. 28 bzw. Kap. 5.2.1), so kann
zwar eine nach erneuter Stickstoffzugabe erfolgende starke Kohlenstoffabnahme mo-
delliert werden, allerdings kommt es anschließend so zu einer noch schnelleren Zu-
nahme an Kohlenstoff, und der verwendete Parameterwert fu¨r PCref ist mit 15 d
−1
unrealistisch hoch (Abb. 28).
Der gesamte Versuchsdurchlauf kann nur gut von dem Modell beschrieben werden,
wenn die Parametersa¨tze fu¨r beide Duchla¨ufe getrennt voneinander ermittelt wer-
den.
Die Respiration nach erneuter Stickstoffzugabe wird verdoppelt, der Wert der ma-
ximalen, Kohlenstoff-spezifischen Nitrataufnahmerate wird auf ein Achtel des Aus-
gangswertes reduziert und die Biosynthesekosten werden von 1,97 gC (gN)−1 auf
5 gC (gN)−1 erho¨ht (Kap. 5.2.1). Die daraus resultierenden Werte zeigen allesamt
eine gute U¨bereinstimmung mit den Daten (Abb. 29).
Durch Verla¨ngerung der Versuchszeit (im Modell) kann gezeigt werden, welchen wei-
teren Verlauf das Modell berechnet (Abb. 30). Den Modellberechnungen zufolge fin-
det nach dem zehnten Versuchstag noch eine leichte Zunahme an Kohlenstoff statt,
und daraus resultiert eine Abnahme von Q. Außerdem kann beobachtet werden,
dass der berechnete Gehalt an Chlorophyll a aufgrund der anhaltenden Stickstoﬄi-
mitation zuna¨chst weiterhin abnimmt, aber schließlich stagniert. Eine Abnahme des
Chlorophyllgehaltes nach Stickstoffhungerung geht auch aus den Daten von Flynn et
al. [31] fu¨r Isochrysis galbana hervor. Sowohl Stickstoff- als auch Kohlenstoffgehalt
erreichen unter Nitratlimitation ein Plateau. Auffa¨llig ist, dass sich der Verha¨ltnis-
wert von Stickstoff zu Kohlenstoff unter Nitratlimitation voneinander unterscheidet,
was auf die vera¨ndert parametrisierte Respiration zuru¨ckzufu¨hren ist.
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Abbildung 28: Vergleich des Modells von Geider et al. mit den Daten von Thalassiosira
weißflogii. Dargestellt wird der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlenstoff
und Stickstoff. Die Modellberechnungen sind durch eine Volllinie dargestellt, die erhobe-
nen Daten durch gefu¨llte Kreissymbole. Von den in Kap. 5.2.1 fu¨r den ersten Versuchs-
teil beschriebenen Parameterwerten werden folgende vera¨ndert: PCref = 15 gC (gC d)
−1;
V Cref = 0,6 gN (gC d)
−1; Rref = 0,25 d












































































Abbildung 29: Vergleich des Modells von Geider et al. mit den Daten von Thalassiosira
weißflogii. Dargestellt wird der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlenstoff
und Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander, dem Chlorophyll a-Gehalt und dem Gehalt
an anorganischem Stickstoff im Medium. Es wurden keine Chlorophyll a-Daten erhoben.
Die Modellberechnungen sind durch eine Volllinie dargestellt, die erhobenen Daten durch
gefu¨llte Kreissymbole. Parameterwerte sind die in Kap. 5.2.1 beschriebenen Werte fu¨r den
ersten und zweiten Versuchsdurchlauf.
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Abbildung 30: Modell von Geider et al.: Darstellung des zeitlichen Verlaufs von organisch
gebundenem Kohlenstoff und Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander und dem Chloro-
phyll a-Gehalt u¨ber einen Zeitraum von 140 Tagen. Es wird angenommen, dass sowohl
der erste als auch der zweite Versuchsteil u¨ber einen zehnmal la¨ngeren Zeitraum verliefen.












































































Abbildung 31: Vergleich des Modells von Pahlow mit den Daten von Thalassiosira weiß-
flogii. Dargestellt ist der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlenstoff und
Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander, dem Chlorophyll-Gehalt und dem Gehalt an an-
organischem Stickstoff im Medium. Es wurden keine Chlorophyll-Daten erhoben. Die Mo-
dellberechnungen basieren auf den in Kap. 5.2.2 fu¨r den ersten Versuchsteil genannten
Parameterwerten und sind durch eine Volllinie dargestellt, die erhobenen Daten durch
gefu¨llte Kreissymbole.
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Abbildung 32: Vergleich des Modells von Pahlow mit den Daten von Thalassiosira weißflo-
gii. Dargestellt als Volllinie ist der berechnete zeitliche Verlauf von organisch gebundenem
Kohlenstoff bzw. Stickstoff. Die erhobenen Daten werden von gefu¨llten Kreissymbolen wi-
dergegeben. Folgende Parameter werden im Vergleich zu den Abb. 31 zugrunde liegenden
Parameterwerten gea¨ndertn: µd = 16 d
−1 und ζ = gC (gN)−1.
Versuchsteil 1: An hohe Nitratkonzentration akklimatisierten Zellen ver-
siegt die Stickstoffquelle.
Aus Abbildung 31 geht hervor, dass weder der Verlauf des Kohlenstoff- noch der
Stickstoffgehaltes gut durch das Modell beschrieben werden kann. Das Verha¨ltnis
von Stickstoff zu Kohlenstoff ist unter hohen Na¨hrstoffkonzentrationen ho¨her als
das Modell berechnet. Die in Abbildung 31 (Q) eingezeichnete horizontale Strichli-
nie visualisiert den fu¨r QR berechneten Wert (0,22 g N (g C)
−1). Die modellierten
Werte fu¨r Q liegen allesamt darunter.
Eine U¨bereinstimmung der berechneten Stickstoffquote mit den Daten kann erst
bei Erreichen der durch den Parameter Q0 festgelegten minimalen Stickstoffquote
verzeichnet werden. Wa¨hrend der Nacht steigt die Quote unter hohen Na¨hrstoffkon-
zentrationen zwar stark an, die Daten wurden jedoch wa¨hrend des Tages erhoben.
Smith und Yamanaka [90] gehen davon aus, dass das Modell von Pahlow [70] die
diurnalen Schwankungen der Stickstoffquote besser wiedergeben kann als das von
Modell von Geider et al. [38].
Die modellierte Chlorophyllkonzentration weicht stark ab von den Werten, welche
das andere Modells berechnet.
Die berechnete Nitratkonzentration im Medium liegt wa¨hrend der ersten fu¨nf Ver-
suchstage weit u¨ber den gemessenen Werten. Dieser Effekt wird durch die Modellie-
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rung mit ho¨heren Nitratwerten noch versta¨rkt (s. Angaben zu abiotischen Faktoren








































































Abbildung 33: Vergleich des Modells von Pahlow mit den Daten von Thalassiosira weiß-
flogii. Dargestellt ist der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlenstoff und
Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander, dem Chlorophyllgehalt und dem Gehalt an anor-
ganischem Stickstoff im Medium. Es wurden keine Chlorophyll-Daten erhoben. Die Mo-
dellberechnungen sind durch eine Volllinie dargestellt, die erhobenen Daten durch gefu¨llte
Kreissymbole. Parameterwerte sind die in Kap. 5.2.2 genannten Werte fu¨r den ersten und
zweiten Versuchsdurchlauf.
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Abbildung 34: Modell von Pahlow: Darstellung des zeitlichen Verlaufs von organisch ge-
bundenem Kohlenstoff und Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander und dem Chlorophyll-
gehalt u¨ber einen Zeitraum von 140 Tagen. Es wird angenommen, dass sowohl der erste
als auch der zweite Versuchsteil u¨ber einen zehnmal la¨ngeren Zeitraum verliefen. Para-
meterwerte sind die in Kapitel 5.2.2 beschriebenen Werte fu¨r den ersten und den zweiten
Versuchsteil.
Versuchsteil 2: Nitratpeak nach Stickstoffhungerung.
Abbildung 31 zeigt, dass auch hier, wie in dem Modell von Geider et al., zum einen
die modellierte Stickstoffakkumulation nach erneuter Stickstoffzugabe zu schnell er-
folgt, und zum anderen die auftretende starke Kohlenstoffabnahme von dem Modell
nicht mit dem gleichen Parametersatz beschrieben werden kann. Wird der Wert der
Biosynthesekosten erho¨ht, so muss zum einen der Parameter µd einen unrealistisch
hohen Wert von 16 d−1 zugewiesen bekommen, um den vorherigen Modellverlauf an
die Daten anzupassen, und zum anderen kommt es nach der Kohlenstoffabnahme
zu einer noch schnelleren Akkumulation von Stickstoff und vor allem Kohlenstoff.




Um den gesamten Datenverlauf beschreiben zu ko¨nnen, mu¨ssen die Parameterwerte
auch in diesem Modell vera¨ndert werden. Die Basisrespiration wird von 0,05 d−1 auf
0,23 d−1 erho¨ht, die Energieumsatzkapazita¨t wa¨hrend der Nacht wird von 4,8 d−1
auf 3,2 d−1 erniedrigt und die Biosynthesekosten werden von 1,97 gC (gN)−1 auf
5 gC (gN)−1 erho¨ht. So ko¨nnen die gemessenen Daten bestmo¨glich durch das Mo-
dell beschrieben werden (Abb. 33). Der Verlauf der berechneten Chlorophyllwerte
zeigt, wie auch das Modell von Geider et al., zuna¨chst eine starke Zunahme und
darauf folgend eine Abnahme.
Abbildung 34 veranschaulicht, wie der weitere Verlauf der Modellberechnungen aus-
sieht. Der Chlorophyllgehalt nimmt fortwa¨hrend ab. Nach erneuter Stickstoffzugabe
nimmt der Kohlenstoffgehalt unverzu¨glich ab, der Stickstoffgehalt kurzzeitig zu. An
Tag 121 ist der Chlorophyllgehalt auf null gesunken. Kohlenstoff und Stickstoff neh-
men bis zuletzt bei einem konstanten Verha¨ltniswert von fast 0,17 gN (gC)−1 ab,
und der gesamte organisch gebundene Stickstoff wird wieder remineralisiert. Das
Absterben dieser virtuellen Kultur ist auf die erho¨ht parametrisierte Respiration
zuru¨ckzufu¨hren. Werden die Parameterwerte des ersten Durchlaufs beibehalten, so
erholt sich die Kultur wieder (Abb. 35).
Durch die weiterhin
”
niedrige” Respiration sind Stickstoff- und Kohlenstoffgehalt
nach erneuter Stickstoffzugabe gegenu¨ber den Berechnungen des Modells von Gei-
der et al. etwas erho¨ht, und Q sinkt wieder auf Q0. Der Chlorophyllgehalt zeigt nach
erneuter Stickstoffzugabe aufgrund der steigenden Respirationskosten zuna¨chst eine
Abnahme, bevor er ansteigt.
Das ist bei dem Pahlow-Modell nicht der Fall, da dort die Chlorophyll a-Entwicklung
zum einen direkt an die Stickstoffakkumulation gekoppelt ist und zum anderen nur
die Basisrespiration einfließt (Gl. 16). Die Chlorophyllsynthese bei Pahlow ist stark
abha¨ngig von der Wachstumsrate (Gl. 47).
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Abbildung 35: Modell von Pahlow: Darstellung des zeitlichen Verlaufs von organisch ge-
bundenem Kohlenstoff und Stickstoff, deren Verha¨ltnis zueinander und dem Chlorophyll-
gehalt u¨ber einen Zeitraum von 140 Tagen. Es wird angenommen, dass sowohl der erste
als auch der zweite Versuchsteil u¨ber einen zehnmal la¨ngeren Zeitraum verliefen. Parame-
terwerte sind die in Kap. 5.2.2 beschriebenen Werte fu¨r den ersten Versuchsteil.
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6.3 Zusammenhang von θC , θN , Q und der Wachstumsrate unter Licht- und
Na¨hrstoﬄimitierung im Vergleich mit den Daten von Laws und
Bannister
6.3.1 Geider-Modell
Der Zusammenhang von θC , θN , Q und der Wachstumsrate unter Licht- und Na¨hr-
stoﬄimitierung la¨sst sich anhand von Abbildung 36 gut nachvollziehen. Es wird
veranschaulicht, in welchem Bereich die jeweiligen Verha¨ltniswerte fu¨r die beschrie-
benen abiotischen Bedingungen liegen ko¨nnen. Mit zunehmender Photonenfluenz-
rate und zunehmender Nitratkonzentration nimmt der Abstand der entsprechenden
Linien ab. Der Punkt, in dem sowohl Licht als auch Na¨hrstoffe in ausreichendem
Maße vorhanden sind, ist jeweils bei der ho¨chsten Wachstumsrate zu finden, im Falle
des Plots
”
θC gegen Q“ bei 0,21/0,022. Der Punkt, in dem sowohl Licht als auch
Na¨hrstoffe das Wachstum limitieren, ist jeweils bei der geringsten Wachstumsrate
zu finden, im Falle der Darstellung
”
θC gegen Q“ bei 0,11/0,026. Wenn, ausgehend
von diesem Punkt, ausschliesslich die Nitratkonzentration (Strichlinie) erho¨ht wird,
so nehmen Q sowohl als auch θC stark zu, wa¨hrend Wachstumsrate und θN nur
geringfu¨gig zunehmen. Bei zunehmender Photonenfluenzrate (Volllinie) nehmen Q,
θC und θN ab, die Wachstumsrate nimmt etwas zu.
Ein Vergleich mit den Daten von Laws und Bannister [54] (Abb. 37) zeigt, dass
das Modell von Geider et al. [38] mit den fu¨r den dynamischen Verlauf ermittel-
ten Parametern in der Lage ist, den Gleichgewichtszustand sowohl unter Licht- als
auch Nitratlimitation zu berechnen. Laws und Bannister [54] haben ihre Kulturen
unter verschiedenen bedingungen geha¨ltert, was bedeutet, dass die Parameter Rref ,
V Cref und ζ beziehungsweise RM , µd und ζ auch fu¨r die rechnung ins gleichgewicht
vera¨ndert werden mu¨ssten.
Das Verha¨ltnis von Stickstoff zu Kohlenstoff (Q) wird unter hohen Licht- und Nitrat-
konzentrationen ho¨her berechnet als Laws und Bannister gemessen haben. Daru¨ber
hinaus berechnet das Modell einen fast linearen Zusammenhang zwischen θC bezie-
hungsweise θN und der Wachstumsrate. Die Daten von Laws und Bannister hingegen
zeigen einen abgerundeten Verlauf. Unter hohen Photonenfluenzraten ergibt sich ei-
ne zu hoch berechnete Wachstumsrate.
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Modell Geider et al. - Lichtlimitierung
Modell Geider et al. - Nitratlimitierung
Abbildung 36: Modellberechnungen von Q, θC , θN und der Wachstumsrate unter Licht-
und Nitratlimitierung mit dem Modell von Geider et al.. Die fu¨r I und Ni verwendeten
Werte sind Kap. 5.3 zu entnehmen. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1 beschriebenen
Werte fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet. Die durchgezogenen Linien geben die
berechneten Werte unter jeweils konstanter Nitratkonzentration und zunehmender Photo-
nenfluenzrate wieder. Die Strichlinien verbinden die Wertepaare miteinander, welche unter
konstanter Photonenfluenzrate und vera¨nderter Nitratkonzentration berechnet werden.
6.3.2 Pahlow-Modell
Abbildung 38 (vgl. Abb. 36) veranschaulicht den Zusammenhang von Q, θC , θN und
der Wachstumsrate unter Licht- und Na¨hrstoﬄimitierung. Sowohl fu¨r das Pahlow-
als auch fu¨r das Geider-Modell wurden die Parameterwerte verwendet, welche den
zeitlichen Verlauf der erhobenen Daten nach Akklimatisierung an hohe Nitratkon-
zentrationen und anschließend abnehmende Stickstoffkonzentration am besten be-
schreiben (s. Tab. 4 und 5). Da das Modell von Pahlow unter zyklischer Belichtung
nicht ins Gleichgewicht gerechnet werden kann, wird der Parametersatz fu¨r die Be-
rechnung ins Gleichgewicht verwendet (o. g. Tab., Spalte 5). Der festgelegte abioti-
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Abbildung 37: Modellberechnungen nach Geider et al. im Vergleich mit den licht- und
nitratlimitierten Daten von Laws und Bannister [54]. Die fu¨r I und Ni verwendeten Werte
sind Kap. 5.3 zu entnehmen. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.1 beschriebenenWerte
fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet. Die gefu¨llten Kreissymbole und Strichlinien
geben die Daten bzw. Modellberechnungen unter variierenden Na¨hrstoffkonzentrationen
wieder, die nicht-gefu¨llten Kreissymbole und Volllinien entsprechend die Werte unter va-
riierenden Photonenfluenzraten.
Die berechneten Gleichgewichtszusta¨nde unterscheiden sich voneinander. Besonders
auffa¨llig ist, dass bei demModell von Pahlow die berechneten Werte unter konstanter
Nitratkonzentration und zunehmender Photonenfluenzrate sich nur bei Nitratkon-
zentrationen unterhalb von 0,23mmolm−3 stark voneinander unterscheiden. Neun
der zehn dargestellten Volllinien liegen sehr dicht beieinander. Daru¨ber hinaus fa¨llt
auf, dass die Verha¨ltniswerte insgesamt niedriger ausfallen als bei dem Modell von
Geider et al., und θC a¨ndert sich nicht linear zu Q, wenn die Photonenfluenzrate
erho¨ht wird (Abb. 38). Ein solcher Verlauf kann bei dem Modell von Geider et al.
nur unter sehr geringen Nitratkonzentrationen beobachtet werden (Abb. 37).
Im Vergleich mit den Daten von Laws und Bannister (Abb. 39) wird ersichtlich, dass
die berechneten Werte fu¨r Q, wie auch die fu¨r θC etwas zu niedrig sind. Das Verha¨lt-
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Abbildung 38: Modellberechnungen von Q, θC , θN und der Wachstumsrate unter Licht-
und Nitratlimitierung mit dem Modell von Pahlow. Die fu¨r I und Ni verwendeten Wer-
te sind Kap. 5.3 zu entnehmen. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2 beschriebenen
Werte fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet. Die durchgezogenen Linien geben die
berechneten Werte unter jeweils konstanter Nitratkonzentration und zunehmender Photo-
nenfluenzrate wieder. Die unterbrochenen Linien verbinden die Wertepaare miteinander,
welche unter konstanter Photonenfluenzrate und vera¨nderter Nitratkonzentration berech-
net werden.
nis von Q zur Wachstumsrate unter Nitratlimitierung wird etwas besser wiederge-
geben als von dem anderen Modell. Dafu¨r ergibt sich eine schlechtere Anpassung an
das Verha¨ltnis von θC zur Wachstumsrate unter Lichtlimitierung. Die Modellberech-
nung unter Nitratlimitierung stimmt allerdings wieder mit den Daten von Laws und
Bannister u¨berein. Das Verha¨ltnis von θC zu Q wird ebenfalls gut wiedergegeben,
im Gegensatz zu dem anderen Modell. Unter geringen Lichtintensita¨ten wird ein
kleinerer Wert fu¨r Q berechnet als die Daten von Laws und Bannister zeigen. Bei
der Darstellung von θN zur Wachstumsrate fa¨llt auf, dass die Daten von Laws und
Bannister, welche unter 4,4µmolPhotonenm−2 s−1 bis 71,9µmolPhotonenm−2 s−1
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Abbildung 39: Modellberechnungen nach Pahlow im Vergleich mit den licht- und nitrat-
limitierten Daten von Laws und Bannister [54]. Die fu¨r I und Ni verwendeten Werte sind
Kap. 5.3 zu entnehmen. Zur Berechnung werden die in Kap. 5.2.2 beschriebenen Werte
fu¨r den ersten Versuchsdurchlauf verwendet. Die gefu¨llten Kreissymbole und Strichlinien
geben die Daten bzw. Modellberechnungen unter variierenden Na¨hrstoffkonzentrationen
wieder, die nicht-gefu¨llten Kreissymbole und Volllinien entsprechend die Werte unter va-
riierenden Photonenfluenzraten.
gen, wa¨hrend der bei 209µmolPhotonenm−2 s−1 aufgenommene Datenpunkt unter-
halb von 0,15 gChl a (gN)−1 liegt. Die von dem Pahlow-Modell berechneten Werte
zur Beschreibung dieser Daten ergeben einen kurvenfo¨rmigen Verlauf, wa¨hrend das
Geider-Modell einen fast linearen Verlauf berechnet. Die entsprechenden Daten von




In Bezug auf die berechneten Verha¨ltniswerte im Gleichgewicht (Abb. 14, 15 und 22)
la¨sst sich sagen, dass der prinzipielle Verlauf bei beiden Modellen sehr a¨hnlich ist,
die absoluten Werte hingegen unterscheiden sich zum Teil stark voneinander.
Ein wesentlicher Unterschied liegt bei θN unter Lichtmangel. Wa¨hrend θN bei bei
Geider et al. durchga¨ngig zunimmt, ist bei Pahlow unter geringen Photonenfluenz-
raten eine Abnahme zu verzeichnen. Die von Laws und Bannister erhobenen Daten
(Abb. 37 und Abb. 39) weisen darauf hin, dass es unter Lichtlimitierung nicht zu
einer weiteren Zunahme von θN kommt.
Keines der beiden Modelle ist in der Lage, die dynamischen Wachstumsdaten mit
einem Parametersatz zu beschreiben.
Werden, nachdem die Zellen vier Tage ohne anorganischen Stickstoff auskommen
mussten, die respiratorischen Parameterwerte erho¨ht, und V Cref beziehungsweise µd
erniedrigt, so lassen sich die Daten, insbesondere von dem Modell von Geider et
al., sehr gut beschreiben. Problematisch bei dem Modell von Pahlow ist vor allem
die niedrige Stickstoffquote unter hohen Nitratkonzentrationen wa¨hrend des Tages.
Die berechneten Werte liegen um 30% bis 36% niedriger als die erhobenen Daten
wa¨hrend der ersten fu¨nf Tage.
Wird der Versuch virtuell u¨ber einen zehnmal la¨ngeren Zeitraum durchgefu¨hrt, so
unterscheiden die beiden Modelle sich im ersten Versuchsteil insbesondere dadurch
voneinander, dass der berechnete Chlorophyllgehalt bei dem Modell von Pahlow
fortwa¨hrend abnimmt. Durch die im zweiten Versuchsteil vera¨nderten Parameter-
werte fu¨hrt die Zugabe von Stickstoff zum Absterben der virtuellen Kultur. Diese
Entwicklung ko¨nnte im Zusammenhang stehen mit den in Kapitel 3.2.3 genannten
Ergebnissen von Brussaard et al. [11].
Die Daten von Laws und Bannister ko¨nnen mit den fu¨r die dynamischen Modelle
ermittelten Parameterwerten verha¨ltnisma¨ßig gut beschrieben werden.
Wird das Verha¨ltnis von Chlorophyll zu Kohlen- beziehungsweise zu Stickstoff gegen
die Stickstoffquote Q respektive die Wachstumsrate geplottet, so berechnet das Mo-
dell von Pahlow unter Lichtlimitation einen bogenfo¨rmigen Verlauf, bei dem Modell
von Geider et al. ist diese Form nur schwach beziehungsweise garnicht erkennbar.
Durch den genannten Verlauf beschreibt das Modell von Pahlow die Daten von Laws





































Abbildung 40: θN , einmal berechnet mit dem Modell von Geider et al. (Chl a/N) und
einmal mit dem von Pahlow (Chl/N).
Die Parameterwerte des Modells von Geider et al. ko¨nnen, bis auf den Formfaktor
n und die Basisrespiration Rref , alle berechnet oder aus bestehenden Datensa¨tzen
hergeleitet werden. Das erleichtert die Anpassung der Daten zum einen ungemein,
und zum anderen kann davon ausgegangen werden, dass die verwendeten Parame-
terwerte nicht stark von den tatsa¨chlichen Werten abweichen.
Bei dem Optimierungsmodell von Pahlow stellt sich die Bestimmung der Parame-
terwerte als sehr viel schwieriger dar. Parameterwerte wie die potentielle Affinita¨t
(A0), der relative Gehalt an Proteinen der so genannten ”
Lichtreaktionen“ (fl), die
Basisrespiration RM , die Dunkel-spezifische Reaktionsrate (µd) und der mit Chlo-
rophyll assoziierte Kohlenstoff ξ werden in der vorliegenden Arbeit durch Auspro-
bieren bestimmt. Das sind fu¨nf der insgesamt acht Parameterwerte. Da die Werte
daru¨ber hinaus ausschließlich an den Kohlenstoff- und Stickstoffgehalt angepasst
werden konnten, ist es nicht klar, inwiefern die Parameterwerte gea¨ndert werden
mu¨ssten, um auch die Chlorophyllwerte beschreiben zu ko¨nnen. Vergleicht man die
berechneten Verha¨ltniswerte θN miteinander (Abb. 40), so wird klar, dass diese zum
einen stark voneinander abweichen, und die mit dem Modell von Pahlow berechneten
Werte daru¨ber hinaus den fu¨r θNmax verwendeten Wert von 0,25 gChl a (gN)
−1 unter
Stickstoﬄimitierung stark u¨bersteigen. Dieser Wert wurde in Anlehnung an die Da-
ten von Laws und Bannister [54] als Parameterwert fu¨r das Modell von Geider et al.
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festgelegt und sollte unter Lichtlimitierung und hohen Stickstoffkonzentrationen er-
reicht werden. Durch eine Anpassung der Parameterwerte an den Chlorophyllgehalt
ließe sich der berechnete Verha¨ltniswert noch variieren. In dem Modell von Geider
et al. ko¨nnte diesbezu¨glich nicht viel optimiert werden, da die Parameterwerte we-
niger variabel sind. Leider wurde der Chlorophyllgehalt bei der Aufnahme des hier
bearbeiteten Datensatzes jedoch nicht gemessen.
7.2 Verwendung unterschiedlicher Parameterwerte
Zur Beschreibung der erhobenen Daten mu¨ssen fu¨r den ersten und den zweiten Ver-
suchsteil bei beiden Modellen unterschiedliche Parameter verwendet werden.
Zu Beginn des Versuches sind die Zellen an hohe Nitratkonzentrationen adaptiert.
Auf die zellula¨re Ebene u¨bertragen bedeutet dies, dass die Zellen einen hohen Ge-
halt an Proteinen und weiteren stickstoffhaltigen Zellbestandteilen aufweisen. Dies
begu¨nstigt eine optimale Anpassung des photosynthetischen Apparates an die vor-
herrschende Photonenfluenzrate von 100µmolPhotonenm−2 s−1. Daru¨ber hinaus
sind alle Enzyme zur Aufnahme und Assimilation von Stickstoff in ausreichendem
Maße vorhanden. Der Arbeit von Conway et al. [16] zufolge (Kapitel 2.5) ist davon
auszugehen, dass die Stickstoffaufnahme unter diesen Bedingungen relativ konstant
auf mittlerem Niveau verla¨uft (
”
internally controlled uptake“). mRNAs und Enzy-
me, welche an der Zellteilung beteiligt sind, liegen ebenfalls in relativ hohen Konzen-
trationen vor, da die Zellen fortwa¨hrend in der exponentiellen Phase vorkultiviert
wurden.
Die Vera¨nderung der zellula¨ren Zusammensetzung wa¨hrend des Versuchsverlaufes
wurde bereits in Kapitel 3.2.3 besprochen. Wird kein anorganischer Stickstoff mehr
aufgenommen, so werden wahrscheinlich weder Nitrat- noch Nitritreduktasegene
transkribiert. Der Gehalt an Stickstofftransportern ist aufgrund der abwesenden Ni-
tratmoleku¨le wahrscheinlich ebenfalls gering. Die passive Permeation ko¨nnte nach
erneuter Stickstoffzugabe eine bedeutende Rolle spielen. Energie zur Aufrechterhal-
tung des Stoffwechsels kann u¨ber die noch vorhandenen Photosysteme gewonnen
werden. Diese U¨berlegungen ko¨nnten eine Erkla¨rung dafu¨r sein, weshalb V Cref in
dem Modell von Geider et al. nach erfolgter Stickstoffverhungerung reduziert werden
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muss. Untersuchungen von Collos [15] an der Diatomee Phaeodactylum tricornutum
zeigen, dass der Stickstoffaufnahmeparameter (bei Geider et al.: V Cref) und die Af-
finita¨tskonstante (bei Geider et al.: K; bei Pahlow: A0) durch Stickstoffhungerung
stark abnehmen. Weder K noch A0 wurden in der vorliegenden Arbeit vera¨ndert.
Die Stickstoffaufnahme wird nach erfolgter Stickstoffhungerung auch dadurch ne-
gativ beeinflusst, dass die laminare Grenzschicht der Algenzelle keine Na¨hrstoff-
moleku¨le mehr entha¨lt. Erfolgt eine Erho¨hung der Nitratkonzentration, so muss
zuna¨chst diese Grenzschicht diffusiv durchdrungen werden. Dieser Vorgang sollte je-
doch so schnell erfolgen, dass er bei der Interpretation der behandelten Daten keine
Rolle spielt.
Ein weiteres Problem ko¨nnte bei der Modellierung der Stickstoffaufnahme von Gei-
der et al. (Kapitel 4.1.3) liegen. Maximalwerte der Stickstoffaufnahme werden bei mi-
nimalen Stickstoffquoten erreicht. Da jedoch sowohl die Stickstoffaufnahme als auch
die -assimilation proteinabha¨ngig verlaufen (abgesehen von der passiven Permeati-
on), ist es unwahrscheinlich, dass maximale Aufnahmeraten erzielt werden ko¨nnen,
wenn der Proteingehalt minimal ist. Davon gehen auch Dortsch [23], Flynn et al.
[32] und Syrett et al. [94] aus.
Die mit der Respiration zusammenha¨ngenden Parameter ζ und RM beziehungsweise
Rref mu¨ssen in beiden Modellen im zweiten Versuchsteil erheblich erho¨ht werden.
Geider [34] gibt an, die Unabha¨ngigkeit der Basisrespiration RM von der Wachstums-
rate sei bis dato nicht verfiziert, und die Ergebnisse von Richards und Thurston [81]
wiesen darauf hin, dass die Basisrespirationsrate RM nicht konstant sei (Kapitel 2.3).
Dadurch, dass sich die Biomassezusammensetzung durch Stickstoffhungerung a¨ndert
[44], kann angenommen werden, dass auch die Rate zur Aufrechterhaltung der Bio-
massezusammensetzung nicht konstant ist, da sich die Synthesekosten der unter-
schiedlichen Biomoleku¨le stark voneinander unterscheiden. Geider [34] geht ebenfalls
davon aus, dass die Biosynthesekosten abha¨ngig von der biochemischen Zusammen-
setzung sind, baut diese Abha¨ngigkeit jedoch nicht in seine Modelle ein [37, 38].
Wenn den Zellen nach der Stickstoffhungerung wieder Nitrat angeboten wird, so
sollte deren oberste Priorita¨t die Aufnahme und Assimilation von Stickstoff sein.
Es wird vermutet, dass Stickstoffverhungerung zu einem vera¨nderten Stoffwechsel
fu¨hrt, welcher sich auf vielerlei Art und Weise negativ auf die Kosten der Basisre-
spiration RM und der Biosynthesekosten ζ auswirken kann.
Wie Collos [15] fu¨r die Stickstoffaufnahmeparameter eine fortwa¨hrende Vera¨nderung
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mit forschreitender Stickstoffverhungerung feststellen konnte, so ist davon auszuge-
hen, dass sich auch die Respirationsparameter aufgrund der variierenden Biomasse-
zusammensetzung kontinuierlich a¨ndern.
7.3 Beschreibung dynamischen Wachstums
Das Modell von Geider et al. beschreibt die erhobenen Daten ausnahmslos gut
(Abb. 29). Der Vergleich mit den Daten von Laws und Bannister (Abb. 37) weist je-
doch darauf hin, dass die Beschreibung der Chlorophyllsynthese problematisch seien
ko¨nnte. Daru¨ber hinaus wird davon ausgegangen, wie bereits erwa¨hnt wurde, dass
gegebenenfalls eine A¨nderung von Gleichung 15 vorgenommen werden sollte, damit
unter minimalen Stickstoffquoten keine maximalen Stickstoffaufnahmeraten erzielt
werden. Das ko¨nnte dazu fu¨hren, dass der Parameterwert V Cref zwischen den beiden
Versuchsteilen nicht so stark vera¨ndert werden mu¨sste.
Das Optimierungsmodell von Pahlow (Abb. 33) beschreibt die Daten weniger gut.
Es wird davon ausgegangen, dass Gleichung 41 hierfu¨r mitverantwortlich ist. Wird
eine andere Gleichung verwendet, so lassen sich die Daten sehr viel besser beschrei-
ben:
In dem Modell von Pahlow wird davon ausgegangen, dass die Stickstoffaufnahme lichtun-
abha¨ngig erfolgt und die -assimilation sich auf die Lichtphase beschra¨nkt. Der aufgenom-
mene Stickstoff wird schnellstmo¨glich assimiliert. Die Energieumsatzkapazita¨t wa¨hrend
des Tages µ∗ ist bekannt, wie auch die relative Tagesla¨nge D. (1 - ζ θC) wird von Pahlow
definiert als der Kohlenstoffanteil der Zelle, welcher nicht mit dem photosynthetischen Ap-
parat assoziiert ist und kann folglich angesehen werden als der Kohlenstoffanteil, welcher
potentiell fu¨r die Energiebereitstellung zur Assimilation von Stickstoff verwendet werden
kann. Die Kosten der Stickstoffassimilation ζ sind ebenfalls bekannt. Der Proteinanteil,
welcher potentiell an Assimilation beteiligt sein kann, ist der relative Gehalt von Q0. Aus
dieser U¨berlegung ergibt sich die folgende Gleichung fu¨r die potentielle Assimilationsra-
te.









Die Stickstoffaufnahme findet sowohl wa¨hrend des Tages als auch wa¨hrend der Nacht statt.
Die Energieumsatzrate wa¨hrend der Nacht (µd), wie auch die relative La¨nge der Nacht (1
- D), sind bekannt. U¨ber diesen Zusammenhang kann V C0 aus a
C
0 berechnet werden.






Werden diese Gleichungen anstelle der von Pahlow verwendeten Gleichung 41 verwendet,














































Abbildung 41: Vergleich des abgea¨nderten Pahlow-Modells mit den Daten von Thalassio-
sira weißflogii. Dargestellt wird der zeitliche Verlauf von organisch gebundenem Kohlen-
stoff und Stickstoff, sowie deren Verha¨ltnis zueinander. Die Modellberechnungen basieren
auf den in Kap. 5.2.2 fu¨r den ersten Versuchsteil genannten Parameterwerten und sind
durch eine Volllinie dargestellt, die erhobenen Daten durch gefu¨llte Kreissymbole.
Die aufgezeigte Alternative soll keine Lo¨sung fu¨r das bestehende Problem sein, sie
soll lediglich darauf hinweisen, dass in der A¨nderung von Gleichung 41 ein Lo¨sungs-
ansatz liegen ko¨nnte. Eine andere Mo¨glichkeit wa¨re, durch die Definition eines Pa-
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unter Stickstoff- und Lichtlimitierung
rameters Qmax (vgl. Geider et al.) einen Wertebereich fu¨r den Verha¨ltniswert Q
festzulegen, um Q zu erho¨hen.
7.4 U¨bertragbarkeit der Parameterwerte und Bewertung der
Modellberechnungen unter Stickstoff- und Lichtlimitierung
Wie die Abbildungen 37 und 39 zeigen, lassen sich die Daten von Laws und Bannister
mehr oder weniger gut mit den fu¨r das dynamische Modell bestimmten Parameter-
werten beschreiben. Es ist davon auszugehen, dass die festgestellten Diskrepanzen
unterschiedliche Gru¨nde haben.
Die bei den Daten von Laws und Bannister entstehende Bogenform, welche beob-
achtet wird, wenn θC beziehungsweise θN bei zunehmender Photonenfluenzrate ge-
gen die Wachstumsrate geplottet werden, kann physiologisch folgendermaßen erkla¨rt
werden: Unter hohen Photonenfluenzraten beno¨tigen die Algen nur einen geringen
Pigmentgehalt, um viel Kohlenstoff zu fixieren. Von dem zellula¨ren Stickstoffge-
halt wird relativ wenig in Pigmente und Apoproteine investiert. Daraus resultieren
geringe Werte fu¨r θC beziehungsweise θN . Nimmt die Photonenfluenzrate ab, so
muss der Stickstoffanteil, welcher fu¨r die Bildung von Pigmenten bereitgestellt wird,
erho¨ht werden. Gegebenenfalls kommt es in dem Zuge zu einer Erho¨hung der Bio-
synthesekosten, der fixierte Kohlenstoff nimmt gleichzeitig jedoch ab. Der Wert θNmax
legt fest, welcher Anteil des organisch gebunden Stickstoffs unter Lichtlimitierung
maximal fu¨r Chlorophyll (a) aufgewendet werden kann, und welcher Anteil entspre-
chend ausreicht, um die gewonnene Energie durch Proteine weiterzuverarbeiten. Es
ist davon auszugehen, dass unter geringen Photonenfluenzraten das Verha¨ltnis von
Chlorophyll (a) zu Stickstoff zwar mehr oder weniger konstant bei θNmax liegt, die
Wachstumsrate aber mit abnehmender Photonenfluenzrate zu¨gig abnimmt. Es kann
vermutet werden, dass die beschriebene starke Vera¨nderung von θN bei Photonenflu-
enzraten erfolgt, welche zwischen dem Lichtsa¨ttigungsparameter Ik und Ik/2 liegen.
Bei dem Modell von Geider et al. tritt die beschriebene Bogenform nur sehr schwach
auf. Die Chlorophyllsynthese wird reguliert durch das Verha¨ltnis von assimilierter zu
absorbierter Energie (Gl. 17). Unter geringen Photonenfluenzraten ist dieses Verha¨lt-
nis sehr hoch, mit zunehmender Photonendichte nimmt es ab (Abb. 42). Es wird
107
7 Diskussion
Abbildung 42: Verlauf der Chlorophyll-
syntheserate in Abha¨ngigkeit der Photo-
nenfluenzrate. Es soll veranschaulicht wer-
den, inwiefern das qualitative Verhalten
der Chlorophyllsynthese durch die Pho-
tonenfluenzrate in den beiden Modellen
beeinflusst wird. Dazu wurden normierte
Werte verwendet.
angenommen, dass es einen Zusammenhang zwischen diesem Verha¨ltnis und der
Energieumsatzkapazita¨t gibt. Wird ein Großteil des zur Verfu¨gung stehenden Stick-
stoffs in die Akquise elektromagnetischer Energie investiert, sollte sich dies negativ
auf den potentiellen Energieumsatz in der Zelle auswirken. Dieser Zusammenhang
findet in dem Modell von Geider et al. keine Anwendung.





Bogenform“ deutlicher zu erkennen. Das wird darauf zuru¨ckgefu¨hrt, dass
Stickstoff- und Chlorophyllmetabolismus nur indirekt aneinander gekoppelt sind.
Auch die zu beobachtende
”
Bogenform“ bei der Darstellung von
”
θC gegen Q“ kann
darauf zuru¨ckgefu¨hrt werden. Bei der Darstellung
”
θC gegen Wachstumsrate“ bleibt
die
”
Bogenform“ jedoch aus, was auf die Kopplung des Kohlenstoff- mit dem Chlo-
rophyllmetabolismus zuru¨ckgefu¨hrt wird.
Pahlow [70] selbst rechnet mit Na¨herungsfunktionen seines Modells (vgl. Appendix
1 in [70]) zur Beschreibung der Daten von Laws und Bannister. Daru¨ber hinaus
passt er die verwendeten Parameter direkt an die Daten von Laws und Bannister
an. Dadurch ergeben sich bessere Anpassungen als in der vorliegenden Arbeit.
Dass die Stickstoffquoten bei dem Modell von Pahlow zu gering sind, liegt an der
Modellierung der Stickstoffaufnahme. Dies wurde oben bereits diskutiert.
Bei dem Modell von Geider et al. kommt es vor allem unter zunehmenden Photonen-
fluenzraten zur Berechnung von zu hohen Stickstoffquoten. Das ko¨nnte das Resultat
davon sein, dass Gleichung 15 maximale Stickstoffaufnahmeraten bei minimalen
Stickstoffquoten berechnet. Unter hohen Photonenfluenzraten wird viel Kohlenstoff
assimiliert. Das bedeutet, dass die Stickstoffquote sinkt. Und dies wiederum hat zur
Folge, dass maximale Stickstoffaufnahmeraten erreicht werden.
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8 Fazit
Es wird gezeigt, dass beide Modelle maximale Stickstoffquoten unter lichtlimitie-
renden Bedingungen bei geringen Wachstumsraten berechnen. Dies stimmt unter
anderem u¨berein mit dem von Laws und Bannister erhobenen Datensatz [54]. Arm-
strong [5] hingegen geht davon aus, dass das Modell von Geider et al. nicht in der
Lage ist, diesen Zusammenhang zu beschreiben.
Die Resultate der Arbeit deuten daru¨ber hinaus darauf hin, dass eine Schwachstelle
der beiden Modelle die Parametrisierung der Basisrespiration RM , der Biosynthe-
sekosten ζ und der Stickstoffaufnahmerate V Cref ist, da es unter Stressbedingungen
zu Stoffwechselvera¨nderungen und einer stark abweichenden Biomassezusammenset-
zung der Zellen kommt. Die Modelle ko¨nnten folglich dahingehend erweitert werden,
dass auch stoffwechselphysiologische Reaktionen auf Stresssituationen integriert wer-
den. Da verschiedene Arten jedoch unterschiedlich auf Stress reagieren, ist davon
auszugehen, dass zumindest fu¨r jede funktionelle Algengruppe eine eigene Modell-
fortfu¨hrung entwickelt werden mu¨sste.
Daru¨ber hinaus wird vermutet, dass die Stickstoffaufnahme in beiden Modellen
(leicht) vera¨ndert modelliert werden sollte.
Die fu¨r gleichma¨ßiges Wachstum erhobenen Daten von Laws und Bannister lassen
vermuten, dass das Modell von Pahlow den Chlorophyllgehalt unter Lichtlimitierung
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